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1  PREDSTAVITEV PROBLEMATIKE, CILJEV IN HIPOTEZ 
 
Določene dele teksta, navedenega v tem poglavju, sem objavila v lastnem preglednem 
članku z naslovom "Mnogotere vloge silicija izboljšajo uspevanje rastlin" v reviji Acta 
biologica Slovenica, let. 62, št. 1, str. 3–57 (2019), in jih v nadaljevanju navajam v 
nekoliko prirejeni obliki. 
 
1.1  PREGLED OBJAV 
 
1.1.1  Suša in ultravijolično sevanje 
 
V zadnjih desetletjih se naše okolje na svetovni ravni močno spreminja (Chipperfield in 
sod., 2015). Podnebne spremembe se odražajo v vedno večji pogostosti skrajnih 
vremenskih dogodkov, ki bodo znatno vplivali na pridelavo hrane (Ray in sod., 2018). 
Obdobja brez dežja postajajo vedno daljša, kar ima za posledico hude suše. Poleg tega se 
soočamo tudi s spremenjenimi ravnmi ultravijoličnega sevanja (UV) zaradi stanjšane 
ozonske plasti, ki je ključna za vzdrževanje ugodne ravni UV sevanja na Zemlji. Ozonska 
plast se bo do ravni med leti 1964–1980 predvidoma obnovila do leta 2050 (Chipperfield 
in sod., 2015). Vsaj do takrat pa bodo rastline izpostavljene občasno presežnim ravnem 
UV sevanja, ki lahko vplivajo na mnoge njihove strukturne in funkcionalne poteze 
(Gaberščik in sod., 2001, 2002). 
 
Skrajne suše so bile v zadnjih desetletjih eden glavnih dejavnikov, ki so povzročili 
zmanjšanje pridelka žit (Farooq in sod., 2009; Lesk in sod., 2016; Vanwindekens in sod., 
2018). Do upada pridelka ob suši ne pride le neposredno zaradi pomanjkanja vode, 
temveč tudi posredno zaradi motenega privzema hranil, med drugim za rastline zelo 
pomembnega silicija (Si) (Currie in Perry, 2007; Faisal in sod., 2012). Če do pomanjkanja 
vode pride med reproduktivno fazo, se lahko pridelek poljščin zmanjša tudi za 50 % 
(Boyer, 1982; Venuprasad in sod., 2007; Mohamed in sod., 2019). Pridelek žit je od leta 
1964 do leta 2007 zaradi suše in skrajne vročine na svetovni ravni upadel za 9–10 % 
(Lesk in sod., 2016). Li in sod. (2009) so ocenili, da pri najpomembnejših poljščinah 
lahko pričakujemo več kot 50% upad pridelka zaradi suše do leta 2050 oziroma skoraj 
90% upad do leta 2100. Da bi se izognili tolikšnim izgubam, moramo čimprej pričeti z 
izvajanjem določenih prilagoditvenih ukrepov. V tem pogledu vse bolj zanimive 
postajajo bolj trdožive in predvsem proti suši odporne poljščine z manjšo potrebo po 
hranilih. Z gojenjem takšnih poljščin bi lahko precej zmanjšali vsesplošen upad pridelka 
na račun vedno večjega pomanjkanja vode in zmanjšane kakovosti tal ter krčenja obsega 
obdelovalnih površin, in s tem omogočili bolj vzdržno proizvodnjo hrane za hitro 
naraščajoče prebivalstvo (Newton in sod., 2011; Saha in sod., 2016; Wang R. Y. in sod., 
2017; Kumar in sod., 2018). K temu bo veliko prispevalo tudi poznavanje in razumevanje 
različnih strategij rastlin za kljubovanje suši. Rastline so namreč tekom evolucije razvile 
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številne morfološke in fiziološke prilagoditve za premagovanje suše, s pomočjo katerih 
ohranjajo optimalno raven relativne vsebnosti vode v tkivih (Larcher, 2003; Petrov in 
sod., 2018). 
 
Poleg razpoložljivosti vode na privzem Si v rastline lahko vpliva tudi raven UV sevanja. 
Učinek UV sevanja na rastline se razlikuje od vrste do vrste (Gaberščik in sod., 2001). 
Golob in sod. (2018) so poročali o zmanjšanem privzemu Si v rastline hibridne ajde ob 
prisotnosti naravnega UV sevanja v primerjavi z znižano ravnijo UV sevanja, medtem ko 
je podobna raziskava s pšenico pokazala ravno nasprotno (Golob in sod., 2017). Slednja 
raziskava tako kaže na pozitiven učinek naravnega UV sevanja, kar je v skladu z 
nekaterimi nedavnimi raziskavami. Te so pokazale, da naravno UV sevanje za rastline ne 
predstavlja nujno samo stresnega dejavnika, temveč je do določene mere celo koristno, 
saj igra ključno vlogo pri uravnavanju normalne rasti in razvoja rastlin (Björn, 2015). 
Naravno UV sevanje med drugim spodbudi sintezo zaščitnih UV-absorbirajočih snovi in 
pripomore k boljšim mehanskim lastnostim listov, kar poveča možnost preživetja rastlin 
v stresnih razmerah (Sen Mandi, 2016). Danes poljščine nemalokrat rastejo v razmerah z 
močno znižano ravnijo UV sevanja, saj jih pogosto gojimo v rastlinjakih pod umetno 
svetlobo, poleg tega pa jim lahko raven UV sevanja dodatno zmanjšujemo na račun 
pokrivanja z različnimi materiali za zaščito pred točo in rastlinojedi (Wargent in Jordan, 
2013). S tem rastline lahko med drugim postanejo bolj občutljive na pomanjkanje vode, 
saj je dokazano, da se odpornost rastlin proti suši poveča ob višji ravni UV sevanja, in 
obratno (Alexieva in sod., 2001). Znano je namreč, da UV sevanje lahko ublaži negativne 
učinke suše na račun zmanjšanja prevodnosti listnih rež, površine listov in stopnje izgube 
vode iz rastlin (Nogués in sod., 1998). 
 
1.1.2  Fotosinteza C3 in C4 
 
Poljščine pogosto rastejo v okoljih s povečanim UV sevanjem. Večina poljščin ima 
fotosintezo C3, pri kateri do zasičenosti fotosinteze pride pri svetlobnih intenzitetah okoli 
1000 µmol m-2 s-1. Učinkovita zaščita pred prekomerno ravnijo sevanja je zato za te 
rastline ključnega pomena, zlasti kadar so obenem prisotne določene druge omejitve 
(Larcher, 2003). Rastline s fotosintezo C4 imajo v primerjavi s tistimi s fotosintezo C3 
določene prednosti, ki omogočajo njihovo prevlado v odprtih, vročih in sušnih okoljih. 
Ena izmed njih je večja učinkovitost rabe vode (Wang in sod., 2016; Tadele, 2016) na 
račun mehanizma za kopičenje CO2. Ta jim omogoča dobro uspevanje v ozračju z nižjo 
koncentracijo CO2, saj imajo v sušnih obdobjih lahko listne reže zaprte dlje časa 
(Vitkauskaitė in Venskaitytė, 2011). Te rastline imajo poleg tega tudi večjo stopnjo 
fotosinteze, zaradi česar so bolj odporne proti visokim svetlobnim intenzitetam in visokim 
temperaturam (Long, 1999; Way in sod., 2014). Prednosti fotosinteze C4 najbolj pridejo 
do izraza v zmerno vlažnih razmerah, medtem ko se v sušnih razmerah lahko izgubijo 
(Taylor in sod., 2011). Kljub mnogim pomembnim razlikam se rastline s fotosintezo C4 
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podobno odzivajo na UV-B sevanje kot rastline s fotosintezo C3, saj se stopnja fotosinteze 
in pridelek pri obeh tipih rastlin ob prisotnosti naravnega UV-B sevanja zmanjša glede na 
stanje ob odsotnosti UV-B sevanja (Kataria in sod., 2013, 2014). 
 
1.1.3  Proučevane vrste 
 
Ječmen (Hordeum vulgare L.) je ena najstarejših poljščin, ki jo je človeštvo gojilo za 
različne namene (Ullrich, 2011; Bonafaccia in sod., 2016). Spada med deset najpogosteje 
gojenih poljščin na svetu (Guntzer in sod., 2012). Njegov pridelek je največji na območjih 
z dolgimi in hladnimi pomladnimi obdobji (Poehlman, 1987), vendar pa na račun velike 
tolerance glede okoljskih razmer (Newton in sod., 2011) in predvsem sposobnosti 
zgodnje kalitve lahko uspeva tudi na bolj sušnih območjih z majhno količino padavin kot 
glavnim omejujočim dejavnikom (Poehlman, 1987; Shakhatreh in sod., 2001). Prav 
zaradi teh značilnosti so ga tradicionalno gojili na klimatsko manj ugodnih območjih 
ekstenzivne pridelave (Ceccarelli, 1996), čeprav lahko uspeva tudi na intenzivnih 
kmetijskih površinah (Dawson in sod., 2015). V primerjavi z nekaterimi drugimi 
pomembnimi poljščinami, kot je na primer pšenica, naj bi pridelek ječmena ob 
spreminjanju podnebnih razmer v prihodnosti ostal bolj zanesljiv na račun večje 
trdoživosti ječmena (Newton in sod., 2011). Ječmen ni odporen proti suši (Slika 1), saj 
stres zaradi suše med dozorevanjem zrn zmanjšuje njegovo produktivnost (González in 
sod., 1999; Sánchez-Díaz in sod., 2002), vendar pa ima učinkovite mehanizme za 
izogibanje suši (Dawson in sod., 2015). Ječmen zaradi visoke prehranske vrednosti in 
velike antioksidativne sposobnosti predstavlja eno izmed ključnih funkcionalnih živil 
(Bonafaccia in sod., 2016). 
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Slika 1: Uspevanje ječmena ob zadostni razpoložljivosti vode (levo) in ob pomanjkanju vode (desno) 
Figure 1: Barley performance under sufficient water availability (left) and under water shortage (right) 
 
Še ena pomembna poljščina z dolgo zgodovino gojenja je navadno proso (Panicum 
miliaceum L.) (Slika 2). Je enoletnica s fotosintezo C4, ki naseljuje topla in suha rastišča 
z višjo intenziteto sončnega sevanja. Ima kratko vegetacijsko sezono ter majhno potrebo 
po hranilih in vodi (Baltensperger, 2002). Na račun velike učinkovitosti rabe vode ga 
odlikuje celo najmanjša poraba vode med vsemi žiti (Wang in sod., 2016). To mu daje 
izredno prožnost in s tem zmožnost uspevanja ter relativno velikega pridelka na zelo 
širokem razponu nadmorskih višin, hkrati pa s tem uspešno kljubuje tudi različnim 
stresnim okoljskim dejavnikom, kot so suša, visoke temperature in revna tla (Upadhyaya 
in sod., 2011; Wang in sod., 2016). Danes je navadno proso ponovno postalo bolj 
priljubljeno na račun porasta v ekološkem kmetovanju ter velike vsebnosti hranil in 
zaščitnih fenolnih snovi v njegovih tkivih, ki so koristne za zdravje (Kalinova in Moudry, 
2006; Shahidi in Chandrasekara, 2013). 
 
 
Slika 2: Navadno proso iz našega poskusa 
Figure 2: Proso millet from our experiment 
 
Pira (Triticum spelta L.) je starodavno žito in daljna sorodnica pšenice, ki jo je človek do 
20. stoletja uporabljal kot glavno krušno žito (Gawlik-Dziki in sod., 2012; Paušič in 
Šušek, 2018; Early …, 2019). Danes predstavlja predvsem alternativo pšenici (Gawlik-
Dziki in sod., 2012). Pira je rastlina, ki potrebuje majhen vnos in lahko dobro uspeva brez 
uporabe pesticidov tudi v neugodnih razmerah gojenja (Bonafaccia in sod., 2000). Kaže 
veliko odpornost proti različnim boleznim in stresnim dejavnikom ter daje relativno velik 
pridelek v neugodnih hladnih in vlažnih razmerah, na primer na vlažnih in hladnih tleh 
ter na višjih nadmorskih višinah (Campbell, 1997; Gawlik-Dziki in sod., 2012). Podobno 
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kot ječmen tudi piro odlikujeta visoka prehranska vrednost in velik antioksidativni 
potencial, na podlagi česar zaseda pomembno mesto med funkcionalnimi živili (Gawlik-
Dziki in sod., 2012; Zuk-Golaszewska in sod., 2015). 
 
Zadnja obravnavana vrsta je trajnica rušnata masnica (Deschampsia caespitosa (L.) 
P.Beauv.), ki je vsesplošno razširjena v vlažnih arktičnih regijah in regijah zmernega 
podnebja po celem svetu (St. John in sod., 2011). Naseljuje oglejena glinasta tla, rjava 
tla, sprsteninasta in sprhnjena izprana rjava tla, kalcimorfna rjava tla, zmerno kisla do 
zelo bazična šotna tla, kalcitna in apnenčasta tla s pH vrednostmi od 3,7 do 8,3. Rušnata 
masnica je kazalnik mokrotnih travišč (Gaberščik in sod., 2018). Označujeta jo velika 
fenotipska plastičnost in genekološka raznolikost, zaradi česar velja za zelo variabilno 
vrsto (Davy, 1980). Prav to ji omogoča uspevanje v zelo širokem razponu okoljskih 
razmer (Davy in Taylor, 1974; Grime in sod., 1988), nam pa s tem lahko služi kot vzorčna 
vrsta za proučevanje znotrajvrstne variabilnosti različnih funkcionalnih potez. 
 
1.1.4  Funkcionalne poteze rastlin 
 
Abiotski okoljski dejavniki lahko na ekosistemske procese vplivajo neposredno preko 
uravnavanja pretoka energije in kroženja snovi v ekosistemu, lahko pa nanje vplivajo tudi 
posredno, na primer preko vpliva na funkcionalne poteze rastlin (Muoghalu, 2009; 
Faucon in sod., 2017; Zirbel in sod., 2017). Te so tesno povezane z okoljskimi dejavniki 
in pomembno vplivajo na funkcijo ekosistemov (Cornelissen in sod., 2003; Violle in sod., 
2007). Funkcionalne poteze rastlin so vse anatomske, morfološke, biokemijske, 
fiziološke in fenološke lastnosti rastlin, ki vplivajo na njihov fitnes. Ta vpliv se kaže preko 
učinka na rast, razmnoževanje in preživetje rastlin, ki so trije temeljni pokazatelji njihove 
uspešnosti v določenem okolju (Violle in sod., 2007). Funkcionalne poteze rastlin so 
rezultat tako okoljskih kot evolucijskih pritiskov (Reich in sod., 2003; Pierce in sod., 
2007) in se lahko razlikujejo pri organizmu v času razvoja (Piersma in Drent, 2003), 
znotraj vrste (Albert in sod., 2011; Fajardo in Piper, 2011; Jung in sod., 2014), med 
vrstami (Comas in Eissenstat, 2009; Weedon in sod., 2009) in tudi med rastlinskimi 
združbami (Ackerly in Cornwell, 2007). Omogočajo torej raziskave v zelo širokem 
razponu organizacijskih ravni življenja, od posameznih organizmov do kompleksnih 
ekosistemov (Violle in sod., 2007; Kang in sod., 2014). Ker poleg tega odražajo odziv 
rastlin na njihovo okolje, nam nudijo odgovor na marsikatero ekološko vprašanje (McGill 
in sod., 2006). Najbolj informativne in uporabne za proučevanje odziva rastlin na 
spremembe razmer v okolju so tiste funkcionalne poteze rastlin, ki jih je mogoče relativno 
enostavno in poceni ovrednotiti pri velikem številu rastlinskih vrst (Cornelissen in sod., 
2003). Prožnost funkcionalnih potez rastlin predstavlja uspešno ekološko strategijo rastlin 
za preživetje razmer v okolju (Poorter in sod., 2009; Xiao in sod., 2015; Cochrane in sod., 
2016). S svojo plastičnostjo v spreminjajočih se podnebnih razmerah funkcionalne poteze 
rastlin predstavljajo tudi zelo uporabno orodje za ocenjevanje zmogljivosti rastlin za 
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spopadanje s prihodnjimi podnebnimi spremembami (Soudzilovskaia in sod., 2013; 
Gratani, 2014). 
 
1.1.4.1  Morfološke lastnosti listov 
 
Raziskave pomena funkcionalnih potez listov danes pogosto temeljijo na tako 
imenovanih "mehkih" funkcionalnih potezah, ki jih je mogoče enostavno ovrednotiti pri 
večjem številu vrst. Gre predvsem za morfološke lastnosti listov, kot so velikost in 
površina listov, njihova suha masa ter vsebnost suhe snovi v listih (LDMC) in specifična 
listna površina (SLA) (Hodgson in sod., 1999; Díaz in sod., 2004). Mehke funkcionalne 
poteze so zelo primerne za ugotavljanje strategije črpanja in rabe virov pri rastlinah z zelo 
različnih rastišč, s čimer so zelo uporabne za ocenjevanje zmožnosti prilagajanja rastlin 
na različne selektivne razmere v okolju. Lahko bi rekli, da so zaščitni mehanizmi rastlin 
skupek določenih lastnosti rastlin, ki preko medsebojnega vpliva povečajo fitnes rastlin 
(Agrawal in Fishbein, 2006). SLA je dober pokazatelj kompromisa med varčevalno in 
razsipno strategijo rabe virov pri rastlinah (Poorter in sod., 2009). Običajno je za liste z 
visokimi vrednostmi SLA značilno hitrejše črpanje vode in hranil, hitra rast ter majhen 
vložek v izgradnjo listov (Wright in sod., 2007; Pietsch in sod., 2014), zaradi česar so ti 
bolj uspešni v vlažnih in rodovitnejših okoljih (Grime in sod., 1997; Reich in sod., 1999). 
Liste z nizkimi vrednostmi SLA po drugi strani zaznamuje relativno počasna rast ter 
manjša razpoložljivost vode in hranil (Wright in sod., 2007; Pietsch in sod., 2014), a so 
bolj dolgoživi in več vlagajo v izgradnjo boljše mehanske strukture listov ter sintezo 
zaščitnih snovi (Coley, 1988; Reich in sod., 1991; Villar in sod., 2006). To jim daje 
prednost v suhih in s hranili revnih okoljih (Hobbie, 1992). LDMC je razmerje med suho 
in svežo maso listov in odraža hitrost rasti rastlin ter njihovo stopnjo asimilacije ogljika 
(C). Ta parameter še nekoliko bolje kot SLA prikaže odnos med črpanjem, rabo in 
dostopnostjo virov pri rastlinah (Wilson in sod., 1999). Zelo pomembne lastnosti so tudi 
vsebnost dušika (N) in fosforja (P) v listih ter debelina listov, ki prav tako dobro opisujejo 
strategijo rabe virov pri rastlinah ter njihovo zmogljivost procesa fotosinteze in so poleg 
tega močno povezane s SLA in LDMC (Reich in sod., 1999; Wang C. in sod., 2017). V 
uporabi so tudi številni drugi morfološki parametri, na primer gostota in velikost listnih 
rež ter debelina posameznih listnih tkiv (de Lima Vieira in sod., 2014; Liu in sod., 2019). 
Ti parametri veljajo za zelo plastične (Klich, 2000; Ennajeh in sod., 2010), na podlagi 
česar jih lahko uporabljamo za ugotavljanje relativne stopnje rasti rastlin (Garnier in 
Laurent, 1994) in prepoznavanje njihovih strategij rabe virov (Vendramini in sod., 2002). 
 
1.1.4.2  Biokemijske lastnosti listov 
 
Biokemijska sestava listov je vir dragocenih podatkov o stanju rastlin, saj nam omogoča 
vpogled v nekatere ključne procese, kot so fotosinteza, celično dihanje in transpiracija 
(Jiang in sod., 2018). Stres lahko povzroči spremembe v biokemijskih procesih, kar ima 
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pogosto za posledico povečano tvorbo strupenih reaktivnih kisikovih zvrsti (ROS). Te se 
sicer v nižjih koncentracijah pojavljajo tudi v normalnih razmerah, saj so stranski produkt 
običajnega aerobnega metabolizma (Møller in sod., 2007). Rastline so zato z namenom 
preprečevanja oksidativnega stresa skozi evolucijo razvile različne zaščitne 
antioksidativne encime, kot so katalaza, superoksid dismutaza in peroksidaza, ki 
zmanjšujejo negativne učinke ROS v celicah (Gill in Tuteja, 2010). V stresnih razmerah 
se sinteza ROS poveča do te mere, da preseže zmogljivosti antioksidativnega encimskega 
sistema rastlin. Posledično pride do poškodb celičnih struktur, med drugim do 
peroksidacije lipidov v membranah, kar lahko zaznamo kot povišano koncentracijo 
malondialdehida (MDA). Poleg tega pa ROS povzročajo tudi poškodbe na proteinih in 
DNA (Møller in sod., 2007; Xu in sod., 2007). Z merjenjem aktivnosti antioksidativnih 
encimov ali koncentracije MDA torej lahko ugotavljamo prisotnost stresa pri rastlinah 
(Weng in sod., 2015; Ren in sod., 2016). Dober pokazatelj stresa so tudi fenolne spojine, 
ki so ena izmed najbolj razširjenih skupin rastlinskih sekundarnih metabolitov z 
antioksidativno sposobnostjo (Torras-Claveria in sod., 2012). V primeru stresa zaradi 
suše celice varujejo tudi različni osmoliti, kot sta prolin in glicin betain, katerih 
koncentracija je ob osmotskem stresu običajno povišana (Ashraf in Foolad, 2007; 
Verslues in Sharma, 2010). Ocenjevanje vitalnosti rastlin je prav tako možno preko 
merjenja vsebnosti klorofila v listih, saj prisotnost stresa ovira različne metabolne 
procese, ki so ključni za tvorbo klorofila (Taiz in Zeiger, 2010). Vsebnost klorofila v listih 
lahko določamo spektrofotometrično po ekstrakciji listov v acetonu ali preko analize 
odbojnih in presevnih spektrov listov pri določenih valovnih dolžinah (Barry in sod., 
2009). 
 
1.1.4.3  Optične lastnosti listov 
 
Fotosinteza, rast in razvoj rastlin so procesi, ki so odvisni od svetlobe, zato se rastline 
odzivajo že na manjše svetlobne spremembe (Vogelmann, 1993). Listi predstavljajo 
glavni del rastlinskih sestojev, kjer prihaja do energetskih pretvorb pod vplivom fotonov. 
Ključno vlogo pri tem igrajo optične lastnosti listov, ki vplivajo na pot fotonov 
(Jacquemoud in Ustin, 2001). Na optične lastnosti listov vplivajo predvsem morfološke 
in biokemijske lastnosti listov (Vogelmann, 1993). Pod pojmom optične lastnosti listov 
smatramo odbojnost in presevnost listov, ki sta merili za absorbirano sevanje v listih 
(Klančnik in sod., 2015). Ta dva parametra torej odražata energetsko bilanco rastlin 
(Mooney in sod., 1977). Odbito sevanje poleg tega predstavlja neke vrste "spektralni 
podpis" rastline. Ta nam lahko služi za prepoznavanje vrst (Castro-Esau in sod., 2006; 
Dim in sod., 2008), hkrati pa predstavlja dragoceno orodje za določanje vitalnosti rastlin, 
saj nam omogoča vpogled v fotosintezno aktivnost rastline (Terashima in Saeki, 1985), 
njeno vodno bilanco (Carter, 1991) in prisotnost stresa (Gitelson in sod., 2002; Coops in 
Stone, 2005; Kovar in sod., 2019). Na podlagi odbitega sevanja, ki ga zajamemo s 
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pomočjo metode daljinskega zaznavanja, lahko ocenimo tudi stanje rastlinskih sestojev 
(Liakatas in sod., 2002; Ullah in sod., 2012). 
 
1.1.4.4  Fiziološke lastnosti listov 
 
Fiziološke lastnosti listov prištevamo med tako imenovane "robustne" funkcionalne 
poteze, saj z njimi lahko natančno opišemo določeno funkcijo, vendar je njihovo 
vrednotenje bolj težavno in dražje (Belluau in Shipley, 2018). Fluorescenca klorofila je 
dobro proučen pojav, ki je zelo primeren za raziskovanje vpliva različnih stresnih 
dejavnikov na rastline (Zhang in sod., 2018; Galic in sod., 2019; Rapacz in sod., 2019; 
Szopiński in sod., 2019). Najbolj zanesljivo, hitro in nedestruktivno lahko prisotnost 
stresa pri rastlinah vrednotimo s kombinacijo merjenja fluorescence klorofila in 
izmenjave plinov (Schapendonk in sod., 1992). V slednjem primeru merimo izmenjavo 
CO2 in H2O skozi listne reže z infrardečim plinskim analizatorjem, s čimer dobimo oceno 
stopnje asimilacije CO2, prevodnosti listnih rež in velikosti transpiracije (Johnstone in 
sod., 2013). Zlasti občutljiv parameter na stres pa je potencialna fotokemična učinkovitost 
fotosistema II (FSII), ki odraža kvantno učinkovitost FSII (Banks, 2018). Poda nam 
vrednost kvantne učinkovitosti FSII v primeru, ko so vsi reakcijski centri FSII prosti. Pri 
zdravih rastlinah, ki niso pod stresom, običajno izmerimo vrednosti med 0,78 in 0,85, pri 
čemer je optimalna vrednost za večino listov 0,83 (Björkman in Demmig, 1987; Maxwell 
in Johnson, 2000). Guidi in sod. (2019) so poročali, da zmerno pomanjkanje vode ne 
vpliva na fotokemično učinkovitost FSII, medtem ko večje pomanjkanje vode lahko 
vpliva celo na oba fotosistema. Iqbal in sod. (2019) so v raziskavi z različnimi kultivarji 
soje izmerili najvišje vrednosti encimske aktivnosti, parametrov fluorescence klorofila, 
med drugim tudi potencialne fotokemične učinkovitosti FSII, ter skupnih topnih 
beljakovin pri kultivarju, odpornemu proti suši. 
 
1.1.5  Biominerali 
 
Pojem biomineralizacija označuje proces nalaganja mineralov v živih organizmih. Ta 
pojav je pri rastlinah splošno razširjen in se odvija v večini njihovih tkiv (Webb, 1999; 
Franceschi, 2001; Bauer in sod., 2011) bolj ali manj znotraj celic, a tudi izven njih (Raven 
in Giordano, 2009). Poleg okremenjenih struktur v rastlinah najpogosteje zasledimo še 
dva tipa biomineralov. To sta kalcijev karbonat (CaCO3) v obliki cistolitov znotraj celic 
litocist ter pri višjih rastlinah daleč najbolj razširjen kalcijev oksalat v idioblastih 
nekaterih tkiv, na primer v povrhnjici in žilah (Webb, 1999; Skinner in Jahren, 2003; 
Bauer in sod., 2011; He in sod., 2014). Cistoliti so izrastki celičnih sten, ki so lahko 
impregnirani le s CaCO3 ali le s Si, lahko pa gre za kombinacijo obeh (Piperno, 2006). 
Za idioblaste so značilni določeni specializirani organeli ter povečana velikost in število 
nekaterih organelov (Bauer in sod., 2011). Pri nastanku kristalov je v prvi vrsti vpletena 
genetska komponenta (Franceschi in Horner, 1980; Nakata, 2002). Oblika biomineralov 
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je v splošnem odvisna tudi od razporeditve različnih biostruktur v celicah (Bauer in sod., 
2011) ter od nekaterih fizikalnih in kemijskih dejavnikov, kot so temperatura, tlak in 
koncentracija različnih ionov (Franceschi in Horner, 1980). Kristalni biominerali so 
sposobni tvorbe vezi z različnimi biostrukturami, medtem ko za amorfne okremenjene 
strukture to ne velja (Bauer in sod., 2011). Kalcij (Ca) se običajno pojavlja v ločenih 
nanosih, včasih pa kot že rečeno tudi skupaj s Si (Skinner in Jahren, 2003). Za oba 
elementa je znano, da pogosto tvorita inkrustacije na površini listov ali blizu nje, pri 
čemer njuna koncentracija in vzorec razporeditve v tkivih pogosto kažeta negativno 
povezanost (Klančnik in sod., 2014b; Golob in sod., 2017). Poleg Ca ali Si se v rastlinskih 
biomineralih lahko pojavljajo tudi nekateri drugi elementi, kar kaže na izredno 
raznovrstnost kemijske zgradbe biomineralov. Ta poleg oblike, velikosti, številčnosti ter 
mesta nastanka biomineralov določa tudi njihovo vlogo pri rastlinah, ki je v prvi vrsti 
vezana na vzdrževanje ugodne energetske in vodne bilance rastlin. Biominerali namreč 
med drugim uravnavajo koncentracijo prostega Ca v citoplazmi, vežejo aluminij (Al) in 
druge kovine, zbirajo in pršijo svetlobo ter s tem povečajo razpoložljivost energije za 
nižje ležeča tkiva in posledično lahko optimizirajo fotosintezno aktivnost, posredujejo pri 
oprašitvi in oploditvi, ščitijo rastline pred objedanjem in boleznimi ter sodelujejo pri 
kroženju C, Si in Ca in pri zadrževanju atmosferskega CO2 (Setoguchi in sod., 1989; He 
in sod., 2014). Poleg vsega naštetega imajo biominerali tudi strukturno in mehansko 
vlogo. Primarno naj bi bil razvoj procesa biomineralizacije v rastlinah tekom evolucije 
vezan na preprečevanje negativnih učinkov previsokih koncentracij Ca. Glavni ponor za 
odvečni Ca pri rastlinah predstavljajo celične stene ter vakuole, kjer iz njega nastajajo Ca 
kristalne strukture (Bauer in sod., 2011). Znotraj posamezne vakuole lahko nastane en ali 
tudi več kristalov (Faheed in sod., 2013). 
 
1.1.5.1  Silicij v rastlinah 
 
1.1.5.1.1  Zastopanost silicija v rastlinah 
 
Silicij se pri rastlinah pojavlja v zelo različnih deležih, ki običajno znašajo od 0,1 do 10 
ali celo več % njihove suhe mase (Epstein, 1994; Epstein in Bloom, 2005). Ločimo tri 
tipe rastlin glede na njihovo vsebnost Si, in sicer akumulatorje Si z vsebnostjo Si nad 1 
%, izključevalce Si z vsebnostjo Si manj kot 0,5 % ter intermediate z zmerno vsebnostjo 
Si, ki ne sodijo v nobeno od obeh prej omenjenih skupin (Ma in Takahashi, 2002). Silicij 
pri travah običajno predstavlja do 4 % njihove celotne suhe mase. Pri rižu lahko vrednosti 
znašajo tudi do 20 %. Med akumulatorje Si z veliko vsebnostjo Si spadajo tako 
evolucijsko starejši mahovi in določene praprotnice, kot tudi evolucijsko mlajše 
enokaličnice, in sicer trave in ostričevke (Lewin in Reimann, 1969; Bauer in sod., 2011). 
Intermediate najdemo med bučevkami, koprivovkami, murvovkami in komelinovkami, 
za ostale skupine pa je značilna manjša vsebnost Si (Ma in Takahashi, 2002). Vsebnost 
Si in njegov vzorec nalaganja v rastlinah se ne razlikujeta le med družinami in vrstami, 
Grašič M. Vpliv razpoložljivosti vode … na vsebnost silicija in funkcionalne poteze listov trav. 
    Dokt. disertacija. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, 2020 
10 
 
temveč tudi znotraj vrst, med različnimi življenjskimi fazami in funkcionalnimi tipi 
rastlin (na primer fotosinteza C3 in C4) ter v odvisnosti od objedanja rastlin (Kaufman in 
sod., 1985; Hodson in Sangster, 1988, 1989; Lanning in Eleuterius, 1989; Currie in Perry, 
2007; Hartley in sod., 2015). V splošnem se vsebnost Si v rastlinah tekom njihovega 
življenja povečuje (Ma in Takahashi, 2002; Zhang in sod., 2013). Hodson in Sangster 
(1988) sta glede razlik v vzorcu nalaganja Si v različnih fazah življenja rastlin poročala, 
da se je v nerazvitih pšeničnih listih Si kopičil predvsem v spodnji povrhnjici, medtem ko 
se je v popolnoma razvitih listih pšenice nalagal tudi v zgornji povrhnjici. Poleg razlik v 
lokaciji nalaganja Si tekom življenja rastlin se razlike kažejo tudi v sami obliki nalaganja 
Si znotraj celic (Perry in sod., 1987). Večina obstoječih raziskav o Si v rastlinah 
obravnava le vrste s fotosintezo C3. V tej luči so Frew in sod. (2018) posebej opozorili na 
pomanjkanje raziskav, ki bi nam omogočile primerjavo načina delovanja Si pri vrstah z 
različnim tipom fotosinteze in v primeru različnih stresnih dejavnikov. 
 
1.1.5.1.2  Privzem, prenos in nalaganje silicija v rastlinah 
 
Rastline Si privzemajo iz tal preko korenin v obliki hidrirane silicijeve kisline (H4SiO4) 
(Raven, 1983; Epstein, 1994), ki nastane kot posledica kemičnega preperevanja silikatnih 
kamnin (Basile-Doelsch in sod., 2005). Privzem Si je energetsko odvisen in poteka s 
pomočjo prenašalcev na celičnih membranah koreninskih celic, katerih gostota 
pomembno vpliva na njegov privzem (Kaur in Greger, 2019). Obstajali naj bi trije načini 
privzema Si v rastline relativno glede na privzem vode, in sicer aktiven način pri rastlinah 
z večjim privzemom Si v primerjavi s privzemom vode (višja koncentracija Si v rastlini 
kot v njeni okolici) (Tamai in Ma, 2003), pasiven način privzema Si pri tistih s podobno 
stopnjo privzema Si kot vode (podobna koncentracija Si v rastlini in v njeni okolici) 
(Faisal in sod., 2012) ter izključevanje privzema Si pri rastlinah z manjšo stopnjo 
privzema Si v primerjavi z vodo (nižja koncentracija Si v rastlini kot v njeni okolici) 
(Nikolic in sod., 2007). Način privzema Si vpliva na vsebnost Si v rastlinah. Za vsako 
vrsto je načeloma značilen en način privzema Si, vendar nekatere rastline lahko 
preklapljajo med različnimi načini glede na razpoložljivost Si v tleh, njihovo potrebo po 
Si in velikost transpiracije (Dietrich in sod., 2003; Faisal in sod., 2012). Iz koreninskih 
celic se Si s pomočjo prenašalcev nalaga naprej v ksilem, kar prav tako pomembno vpliva 
na vrstno specifično vsebnost Si v rastlinah (Ma in Yamaji, 2006). Nadaljnji prenos Si v 
nepolimerizirani obliki po rastlini poteka po apoplastni poti preko ksilema (Raven, 1983; 
Epstein, 1994) pasivno s transpiracijskim tokom (Ma in Takahashi, 2002; Faisal in sod., 
2012). V rastlinah se Si odlaga v obliki trdnega amorfnega silicijevega dioksida (SiO2 × 
nH2O) (SiO2) (Marschner in sod., 1990; Epstein, 1994). Proces odlaganja SiO2 je 
izključno aktiven (Markovich in sod., 2015). SiO2 se običajno kopiči v povrhnjici ali blizu 
nje (Yoshida in sod., 1962a; Prychid in sod., 2003), na primer v buliformnih celicah listov 
trav, listnih režah in bodičkah ter celicah žilne ovojnice (Sangster in Parry, 1969; 
Kaufman, 1981; Prychid in sod., 2003; Lu in sod., 2009). Morikawa in Saigusa (2004) 
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sta SiO2 opazila tudi v mezofilu. Po odlaganju SiO2 v ciljnih celicah njegova 
prerazporeditev drugam ni več možna (Raven, 1983; Epstein, 1994). V začetnih fazah 
nalaganja in posledično pri nižjih koncentracijah se Si pojavlja v tako imenovanih 
kremenastih celicah, sčasoma in z naraščajočo koncentracijo pa nastaja vedno več 
kremenastih telesc ali fitolitov (Slika 3) (Ma, 1990). Tako imenujemo vrastke celične 
stene v celice, ki se bolj ali manj v celoti zapolnijo s SiO2 (Sangster in Parry, 1981). Ob 
tem pride do programirane celične smrti teh idioblastov, kar ni neposredna posledica 
nalaganja Si, temveč gre le za eno od faz njihovega normalnega razvoja (Markovich in 
sod., 2015). Poleg Si lahko fitoliti v manjših deležih (≤ 5 %) vsebujejo tudi nekatere druge 
elemente, med drugim potencialno strupene kovine (Beavers in Jones, 1963; Jones in 
Milne, 1963). Stopnja tvorbe fitolitov v rastlinah je odvisna od številnih dejavnikov, med 
drugim od podnebja v njihovem okolju, tal in vsebnosti vode v njih, starosti samih rastlin, 
najpomembnejšo vlogo pa igra njihova nagnjenost k tvorbi fitolitov, saj namreč vse vrste 
ne tvorijo fitolitov. Silicij v obliki fitolitov v splošnem lahko najdemo v vseh delih rastlin, 
še najmanj pogosto v koreninah (Prychid in sod., 2003). Fitoliti se v rastlinskem svetu 
pojavljajo v zelo različnih oblikah in velikostih (od 2 do 60 μm), ki so vrstno specifične 
(Meunier in sod., 1999; Piperno, 2006). S tem predstavljajo zelo koristno orodje v 
taksonomiji (Lu in sod., 2009; Out in Madella, 2016). Poleg tega so zelo uporabni tudi v 
arheoloških in paleoekoloških raziskavah, saj so zaradi anorganskega značaja zelo 
obstojni oziroma odporni proti razpadanju in posledično dolgo ohranijo svojo strukturo 
in obliko (Rovner, 1971; Piperno, 2006). 
 
 
Slika 3: Odtis spodnje povrhnjice lista rušnate masnice pod 100x povečavo z vidnimi fitoliti in bodičkami 
Figure 3: Lower epidermis impression of a tufted hairgrass leaf at 100x magnification with visible 
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1.1.5.1.3  Pomen silicija za rastline 
 
Silicij je v splošnem priznan kot koristen element za rastline, saj je pomemben za uspešno 
rast vseh rastlin (Silicon …, 2016). Mnogi raziskovalci so namreč opisali različne 
simptome pomanjkanja Si pri rastlinah, kot so manjši pridelek in suha masa poganjkov, 
pojav kloroz in nekroz, venenje listov, večja dovzetnost za mnoge bolezni, moten razvoj 
reproduktivnih organov in posledično plodov ter pospešitev procesa senescence (Ma in 
Takahashi, 2002). 
 
Blagodejni učinki Si na rastline so sicer bolj zaznavni šele v stresnih razmerah, saj rastline 
v normalnih okoliščinah dovolj Si lahko pridobijo iz tal (Ma in Takahashi, 2002). Ti 
učinki temeljijo predvsem na tvorbi zaščitne okremenjene plasti na površini listov, 
reaktivnosti Si s kovinskimi ioni in drugimi spojinami ter na različnih funkcijah Si v 
metabolizmu rastlin (Tubaña in Heckman, 2015). Njegovi pozitivni učinki na rastline v 
stresnih razmerah so večinoma posredni (Coskun in sod., 2019). Silicij torej rastlinam 
preko vpliva na njihove strukturne in funkcionalne poteze pomaga pri premagovanju 
različnih abiotskih in biotskih stresnih dejavnikov, kot so suša, povišana slanost, skrajne 
temperature, povečano UV sevanje, prisotnost potencialno strupenih kovin ter bolezni in 
objedanje. Poleg tega pomaga uravnavati tudi ravnovesje nekaterih pomembnih hranil 
(Currie in Perry, 2007; Silicon …, 2016) in vpliva na stehiometrijo elementov v rastlinah 
(Brackhage in sod., 2013). Okremenitev tkiv med drugim poveča tudi trdnost poganjkov 
(Ma in Takahashi, 2002). V tem smislu ima Si ključno strukturno vlogo predvsem pri 
travah, saj preprečuje poleganje rastlin in omogoča vzdrževanje listov v bolj pokončnem 
položaju. S tem preprečuje fotoinhibicijo, poleg tega pa se zmanjša stopnja senčenja med 
listi, kar omogoča boljšo učinkovitost rabe svetlobe (Ma in sod., 2001; Ma in Takahashi, 
2002). Silicij v strukturnem smislu lahko nadomešča energetsko zahtevnejši lignin, s 
čimer rastlinam ostane več energije za vlaganje v druge pomembne procese (Schoelynck 
in sod., 2010). Cooke in Leishman (2011) sta ugotovili, da je bila vsebnost Si v listih 
večja pri kratkoživih rastlinah v primerjavi z dolgoživimi rastlinami. Ta rezultat dodatno 
podpira tezo, da je vgrajevanje Si v tkiva namesto C za rastline energetsko ugodnejša 
možnost (Raven, 1983; McNaughton in sod., 1985). Na podlagi vsega navedenega sledi, 
da bi bile rastline z manjšo vsebnostjo Si lahko bolj občutljive na različne stresne 
dejavnike. V tem smislu bi bile lahko najbolj oškodovane rastline, izpostavljene večjemu 
pomanjkanju vode, saj je privzem Si pogojen s transpiracijskim tokom (Faisal in sod., 
2012). 
 
Z nalaganjem Si v rastlinska tkiva ob suši se v splošnem izboljša njihova sposobnost 
zadrževanja vode in optimizira učinkovitost rabe vode (Gao in sod., 2004; Ma in sod., 
2004; Ahmed in sod., 2011), med drugim tudi preko zmanjšanja gostote listnih rež (Putra 
in sod., 2015). Izguba vode iz rastlin ne poteka le s transpiracijo skozi listne reže, temveč 
tudi skozi kutikulo (Ma in Takahashi, 2002). Poleg odlaganja voskov na površini tako 
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tudi inkrustacija kutikule s Si predstavlja ključen mehanizem za preprečevanje izgube 
vode (Yoshida in sod., 1962b; Postek, 1981; Ma in Takahashi, 2002). Silicij okrepi tudi 
celične stene endodermisa korenin, s čimer preprečuje izgubljanje vode iz korenin v 
primeru zmanjšanja vodnega potenciala tal (Lux in sod., 2002). Poleg tega Si lahko 
izboljša hidravlično prevodnost korenin (Shi in sod., 2016) in izboljša njihovo rast 
(Hattori in sod., 2003; Chen in sod., 2018), poveča ksilemski vodni potencial (Marques 
in sod., 2016) ter izboljša antioksidativno sposobnost rastlin ob sušnih razmerah (Ma in 
sod., 2004; Gunes in sod., 2008; Shi in sod., 2014; Madi in Al-Mayahi, 2016). Silicij igra 
vlogo tudi pri regulaciji genov. Preko spodbujanja izražanja genov, ki kodirajo 
akvaporine v vodnih kanalčkih, lahko uravnava privzem vode (Liu in sod., 2014). Hkrati 
spodbuja tudi izražanje nekaterih transkripcijskih dejavnikov, ki sodelujejo pri 
aklimatizaciji rastlin na sušo (Khattab in sod., 2014). Silicij med drugim sodeluje tudi pri 
osmotski regulaciji, saj uravnava raven nekaterih osmotskih regulatorjev, kot so prolin in 
topni ogljikovi hidrati (Crusciol in sod., 2009; Pereira in sod., 2013; Mauad in sod., 2016; 
Chen in sod., 2018). Hosseini in sod. (2017) so ugotovili, da se zaradi kopičenja Si v 
poganjkih zakasni proces senescence listov ječmena, ki prestajajo osmotski stres. 
 
Mnogi raziskovalci so poročali tudi o pomenu Si pri povečani toleranci rastlin do UV 
sevanja na podlagi povečanja antioksidativne sposobnosti (Yao in sod., 2011; Shen in 
sod., 2014b; Chen J. in sod., 2016) ali znižanja koncentracije škodljivih ROS ter zaščitnih 
fenolnih substanc (Goto in sod., 2003; Shen in sod., 2010a, 2010b; Mihaličová Malčovská 
in sod., 2014), ki v primerjavi s Si predstavljajo energetsko bolj potratno zaščito pred UV 
sevanjem (Schaller in sod., 2012, 2013). Silicij toleranco rastlin do UV sevanja poveča 
tudi preko povečanja odboja sevanja v UV delu spektra (Goto in sod., 2003; Schaller in 
sod., 2013; Klančnik in sod., 2014a, 2014b). Poleg tega naj bi bila povečana toleranca do 
UV sevanja na račun Si povezana tudi z izražanjem gena Lsi1, ki kodira prenašalce za 
privzem Si v rastline (Ma in Yamaji, 2008). Izražanje tega gena spodbuja izražanje 
določenih drugih genov, ki so ključni za večjo toleranco rastlin do UV sevanja, saj so 
vpleteni tako v popravljanju fotopoškodb kot tudi v mehanizmih razstrupljanja (Fang in 
sod., 2011; Chen J. in sod., 2016). 
 
Silicij s svojimi številnimi koristmi za rast in razvoj rastlin predvsem v stresnih razmerah 
v današnjem vse bolj zaostrenem okolju postaja vedno pomembnejši element v kmetijstvu 
(Cooke in DeGabriel, 2016; Silicon …, 2016). Njegov pomen je še toliko večji zaradi 
dejstva, da kar sedem od desetih najpogosteje gojenih poljščin na svetu spada med 
akumulatorje Si (Guntzer in sod., 2012). 
 
1.1.5.2  Silicij v tleh 
 
Silicij je drugi najpogostejši element v tleh (Epstein, 1994). Vsebnost Si v tleh je 
primerljiva z vsebnostjo številnih pomembnih hranil v tleh, kot sta kalij (K) in Ca, in celo 
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močno presega koncentracijo fosfata (PO4
3-) v tleh (Epstein in Bloom, 2005). Večina tal 
na Zemlji je torej bogata s Si. Glinasta tla vsebujejo od 200 do 300 g Si/kg, peščena tla 
pa 450 g Si/kg (Meena in sod., 2014). Za Si je za razliko od mnogih drugih elementov 
značilno, da je stopnja njegovega nalaganja v rastlinah v veliki meri odvisna od okoljskih 
razmer, in sicer od razpoložljivosti vode ter ravni rastlinam dostopnega Si v tleh (Dietrich 
in sod., 2003). Na raven rastlinam dostopnega Si v tleh močno vplivajo različni okoljski 
dejavniki, in sicer pH tal, delež gline, mineralov in organskih snovi ter Fe/Al 
oksidov/hidroksidov, kar je povezano z geološko starostjo tal (Tubana in sod., 2016). 
Geološko mlajša mineralna tla v splošnem vsebujejo več Si kot kisla tla, podvržena 
močnemu preperevanju (Farooq in Dietz, 2015; Tubana in sod., 2016). Stoletja 
nenehnega odnašanja biomase z obdelovalnih površin so ponekod že močno izčrpala 
zaloge rastlinam dostopnega Si v tleh (Vandevenne in sod., 2011). Na Kitajskem tako že 
več kot 40 % vseh obdelovalnih površin kaže primankljaj Si (Zhu in Gong, 2014). Pri 
poljščinah, kot so pšenica, ječmen, soja in sladkorna pesa, bomo morali najverjetneje 
kmalu pričeti z dodajanjem Si, da bomo enak pridelek kot danes lahko dosegali tudi v 
prihodnje (Haynes, 2014). Tubana in sod. (2016) so poudarili, da je kritična vsebnost Si 
v listih za zagotavljanje največjega možnega pridelka vrstno in lokacijsko specifična, zato 
jo je potrebno obravnavati za vsak primer posebej. Japonska je bila leta 1955 prva država 
na svetu, ki je odobrila gnojenje s Si (Ma in Takahashi, 2002). Artyszak (2018) je v 
svojem preglednem članku povzel mnoge koristi gnojenja s Si pri različnih žitih. 
 
1.2  NAMEN DELA 
 
Namen doktorskega dela je bil ugotoviti, kako zadostna in zmanjšana razpoložljivost 
vode vplivata na vsebnost Si in nekaterih drugih elementov v listih žit s fotosintezo C3 in 
C4. Zanimalo nas je tudi, ali se negativni učinki zmanjšane razpoložljivosti vode na 
različne strukturne in funkcionalne poteze trav ob naravnem UV sevanju spremenijo 
glede na znižano raven UV sevanja. Poleg tega nas je zanimalo, ali na vsebnost Si v listih 
trav vpliva tudi vsebnost Si v tleh, predvsem pri rastlinah iste vrste z različnih rastišč v 
naravi. Nazadnje smo želeli ovrednotiti in primerjati še vsebnost Si v listih trav pri 
različnih vrstah in med različnimi razvojnimi fazami ter proučiti vpliv različne vsebnosti 
Si v listih na izbrane morfološke, biokemijske, optične in fiziološke lastnosti listov trav. 
 
1.3  RAZISKOVALNE HIPOTEZE 
 
 Razpoložljivost vode ima večji vpliv na vsebnost Si ter nekaterih drugih 
elementov v listih izbranih C3 žit v primerjavi s C4 žiti. 
 
 Naravno UV sevanje ublaži škodljive učinke zmanjšane razpoložljivosti vode na 
nekatere strukturne in funkcionalne poteze izbranih trav. 
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 Elementna sestava tal vpliva na vsebnost Si v listih izbranih trav. 
 
 Vsebnost Si v listih vpliva na nekatere strukturne in funkcionalne poteze izbranih 
trav. 
 
 Vsebnost Si v listih je vrstno specifična in se poveča tekom rastne sezone. 
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2  ZNANSTVENA DELA 
 
2.1  OBJAVLJENA ZNANSTVENA DELA 
 
2.1.1  Pomanjkanje vode zmanjša privzem silicija v liste ječmena 
 
Grašič M., Dobravc M., Golob A., Vogel-Mikuš K., Gaberščik A. 2019a. Water shortage 
reduces silicon uptake in barley leaves. Agricultural Water Management, 217: 47–56 
 
Silicij postaja vedno bolj pomemben element v poljedelstvu na račun koristi, ki jih nudi 
rastlinam za njihovo rast in razvoj v stresnih razmerah. Transpiracijski tok poganja prenos 
Si po rastlini, odpornost rastlin proti suši ter njihova odpornost proti ultravijoličnemu 
sevanju pa sta pozivitno povezani. Na podlagi tega smo sklepali, da bo pomanjkanje vode 
pri ječmenu (Hordeum vulgare L.) oviralo prenos in privzem silicija ter domnevno tudi 
drugih elementov v liste, ter da bo ob znižani ravni ultravijoličnega sevanja ta negativen 
učinek pomanjkanja vode še večji. Rastline ječmena smo izpostavili zadostni in 
zmanjšani razpoložljivosti vode ter naravni in znižani ravni ultravijoličnega sevanja. 
Proučili smo elementno sestavo ter morfološke, biokemijske, fiziološke in optične 
lastnosti listov ječmena, ki smo ga gojili pod navedenimi štirimi obravnavanji. 
Pomanjkanje vode je značilno vplivalo na elementno sestavo listov ječmena. Najbolj se 
je zaradi pomanjkanja vode znižala raven silicija in klora v listih, sledili so jima kalcij, 
fosfor in žveplo, medtem ko učinka na raven kalija ni bilo. Ultravijolično sevanje ni imelo 
značilnega vpliva na privzem elementov. Rastline ječmena zaradi pomanjkanja vode niso 
prestajale stresa, saj je bila fotokemična učinkovitost fotosistema II in vsebnost barvil pri 
vseh štirih obravnavanjih podobna. Pomanjkanje vode je vplivalo na odbojnost sevanja 
skozi celotni spekter, medtem ko je ultravijolično sevanje na optične lastnosti listov 
ječmena vplivalo le v ultravijoličnem delu spektra. 
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2.1.2  Učinki razpoložljivosti vode in UV sevanja na nalaganje silicija v 
navadnem prosu s fotosintezo C4 
 
Grašič M., Malovrh U., Golob A., Vogel-Mikuš K., Gaberščik A. 2019c. Effects of water 
availability and UV radiation on silicon accumulation in the C4 crop proso millet. 
Photochemical and Photobiological Sciences, 18: 375–386 
 
Navadno proso (Panicum miliaceum L.) je enoletnica in je termofilna, proti suši odporna 
vrsta trave s fotosintezo C4 in kratkim življenjskim ciklom, primerna za gojenje v 
današnjih spreminjajočih se podnebnih razmerah. Vendar pa pomanjkanje vode lahko 
zmanjša rastlinsko produkcijo in otežuje preskrbo rastlin z mineralnimi hranili, med 
katerimi je tudi silicij, ki je izrednega pomena za trave. Ultravijolično sevanje lahko 
ublaži učinke pomanjkanja vode, zato smo proučili učinek zmernega pomanjkanja vode 
in znižane ravni ultravijoličnega sevanja na različne funkcionalne poteze listov, vključno 
z vsebnostjo silicija in drugih elementov v listih ter produkcijo biomase rastlin. Zmerno 
pomanjkanje vode in naravno ultravijolično sevanje nista vplivala na vsebnost 
fotosinteznih barvil, medtem ko se je pod njunim vplivom zmanjšala gostota listnih rež. 
Pomanjkanje vode je povzročilo značilno zmanjšanje odbojnosti listov v ultravijoličnem 
in vijoličnem delu spektra. Vsebnost silicija, kalcija, fosforja in žvepla v listih je bila 
značilno manjša ob zmanjšani razpoložljivosti vode in značilno večja ob znižani ravni 
ultravijoličnega sevanja. Vsebnost silicija v listih je bila med 1,5 in 2,5 % suhe mase 
listov, vsebnost kalcija v listih pa med 0,3 in 0,6 % suhe mase listov. Za vse elemente, 
razen klora in kalija, smo ugotovili značilno pozitivno povezanost (p ≤ 0,05) z ravnijo 
vlažnosti tal. Zmanjšana razpoložljivost vode, ne pa tudi znižana raven ultravijoličnega 
sevanja, je povzročila značilno zmanjšanje biomase vitalnih listov. 
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2.1.3  Večje pomanjkanje vode med srednjo vegetativno in reproduktivno fazo 
nima bistvenega vpliva na uspevanje navadnega prosa 
 
Grašič M., Golob A., Vogel-Mikuš K., Gaberščik A. 2019b. Severe water deficiency 
during the mid-vegetative and reproductive phase has little effect on proso millet 
performance. Water, 11: 2155 
 
Podnebne spremembe se lahko odražajo v skrajnih sušah, ki znatno vplivajo na pridelavo 
poljščin. Navadno proso (Panicum miliaceum L.), poljščina s fotosintezo C4, je vrsta, ki 
izmed vseh žit porabi najmanj vode, zato je razumevanje njegovih mehanizmov preživetja 
izrednega pomena za področje kmetijstva. Poleg tega je pomembno tudi dejstvo, da upad 
pridelka ni le posledica pomanjkanja vode, temveč tudi rezultat oviranega prenosa in 
privzema elementov v liste med samo sušo. V tej raziskavi smo želeli raziskati učinek 
pomanjkanja vode na različne funkcionalne poteze listov, porazdelitev biomase in 
pridelek pri navadnem prosu. Poleg naštetega smo proučili tudi vsebnost nekaterih 
elementov v listih, vključno s silicijem, ki pri travah velja za pomemben element z 
mnogoterimi vlogami. Kljub statistično značilno različni ravni vlažnosti tal med 
obravnavanji pri večini proučevanih funkcionalnih potez ni prišlo do značilnih sprememb 
od kontrole z zadostno razpoložljivostjo vode preko zmernega in vse do večjega 
pomanjkanja vode. Zmanjšanje glede na kontrolno obravnavanje je bilo najbolj izrazito 
pri biomasi listov, prevodnosti listnih rež ter vsebnosti silicija, fosforja, kalcija in žvepla 
v listih. Po drugi strani pa smo glede na kontrolo zaznali povečanje vsebnosti kalija in 
klora v listih. Biomasa latov je bila pri vseh treh skupinah rastlin enaka. Vsebnost silicija 
v listih je bila pozitivno povezana z odbojnostjo listov v ultravijoličnem delu spektra, 
medtem ko je bila vsebnost kalcija v listih negativno povezana z odbojnostjo listov v 
vidnem delu spektra. S tem rastlina najverjetneje lahko prepreči nastanek poškodb zaradi 
kratkovalovnega ultravijoličnega sevanja in si zagotovi zadostno količino vidne svetlobe 
za proces fotosinteze. Učinkovito gospodarjenje s svetlobo in vodo, zmanjšanje listne 
biomase in ohranjanje enakega obsega koreninskega sistema ne glede na zmanjšano 
razpoložljivost vode bi bili lahko mehanizmi, ki navadnem prosu pomagajo blažiti 
negativne učinke pomanjkanja vode. 
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2.1.4   Ječmen in pira se razlikujeta v vsebnosti silicija v listih ter v drugih 
funkcionalnih potezah listov 
 
Grašič M., Škoda B., Golob A., Vogel-Mikuš K., Gaberščik A. 2019d. Barley and spelt 
differ in leaf silicon content and other leaf traits. Biologia, 74: 929–939 
 
Silicij prištevamo med koristne elemente za rastline, saj izboljša njihovo sposobnost 
premagovanja številnih stresnih razmer. Proces nalaganja silicija v rastlinah se razlikuje 
tako med vrstami kot tudi med različnimi razvojnimi fazami rastlin, kar privede do razlik 
v njihovi občutljivosti na okoljske omejitve. Proučili smo vsebnost silicija in nekaterih 
drugih elementov v listih ječmena (Hordeum vulgare L.) in pire (Triticum spelta L.) med 
vegetativno in reproduktivno fazo ter raziskali različne morfološke, biokemijske in 
optične lastnosti njunih listov. Vsebnost skupnega silicija in kalcija v listih ječmena je 
znašala 1,6 oziroma 1,1 %, v listih pire pa 1,4 oziroma 0,6 %. Med vrstama smo opazili 
znatne morfološke razlike, med drugim značilno večjo gostoto bodičk pri ječmenu, ki je 
bila pozitivno povezana z vsebnostjo fitolitov ter skupnega silicija in kalcija v listih. 
Odbojnost listov ječmena je bila značilno (p ≤ 0,05) pozitivno povezana z vsebnostjo 
fitolitov in skupnega silicija v listih skozi celotni spekter, medtem ko je bila njihova 
presevnost značilno (p ≤ 0,05) negativno povezana z omenjenima parametroma v vidnem 
ter bližnjem infrardečem delu spektra. Pri piri tovrstnih povezav nismo našli. Pri ječmenu 
smo opazili značilen dvig vsebnosti skupnega ter v fitolitih vezanega silicija v listih od 
vegetativne do reproduktivne faze, medtem ko pri piri tega nismo zaznali. Razlike med 
ječmenom in piro so se pokazale tudi v gostoti in dolžini listnih rež, kar bi lahko vplivalo 
na gospodarjenje z vodo pri teh rastlinah in s tem na njihov privzem silicija in kalcija. 
  
Grašič M. Vpliv razpoložljivosti vode … na vsebnost silicija in funkcionalne poteze listov trav. 
    Dokt. disertacija. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, 2020 
63 
 
Grašič M. Vpliv razpoložljivosti vode … na vsebnost silicija in funkcionalne poteze listov trav. 
    Dokt. disertacija. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, 2020 
64 
 
Grašič M. Vpliv razpoložljivosti vode … na vsebnost silicija in funkcionalne poteze listov trav. 
    Dokt. disertacija. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, 2020 
65 
 
Grašič M. Vpliv razpoložljivosti vode … na vsebnost silicija in funkcionalne poteze listov trav. 
    Dokt. disertacija. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, 2020 
66 
 
Grašič M. Vpliv razpoložljivosti vode … na vsebnost silicija in funkcionalne poteze listov trav. 
    Dokt. disertacija. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, 2020 
67 
 
Grašič M. Vpliv razpoložljivosti vode … na vsebnost silicija in funkcionalne poteze listov trav. 
    Dokt. disertacija. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, 2020 
68 
 
Grašič M. Vpliv razpoložljivosti vode … na vsebnost silicija in funkcionalne poteze listov trav. 
    Dokt. disertacija. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, 2020 
69 
 
Grašič M. Vpliv razpoložljivosti vode … na vsebnost silicija in funkcionalne poteze listov trav. 
    Dokt. disertacija. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, 2020 
70 
 
Grašič M. Vpliv razpoložljivosti vode … na vsebnost silicija in funkcionalne poteze listov trav. 
    Dokt. disertacija. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, 2020 
71 
 
Grašič M. Vpliv razpoložljivosti vode … na vsebnost silicija in funkcionalne poteze listov trav. 
    Dokt. disertacija. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, 2020 
72 
 
Grašič M. Vpliv razpoložljivosti vode … na vsebnost silicija in funkcionalne poteze listov trav. 





Grašič M. Vpliv razpoložljivosti vode … na vsebnost silicija in funkcionalne poteze listov trav. 
    Dokt. disertacija. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, 2020 
74 
 
2.1.5  Ali vsebnost silicija v tleh in v listih vpliva na funkcionalne poteze listov 
vrste Deschampsia caespitosa z različnih rastišč? 
 
Grašič M., Sakovič T., Abram D., Vogel-Mikuš K., Gaberščik A. 2020. Do soil and leaf 
silicon content affect leaf functional traits in Deschampsia caespitosa from different 
habitats? Biologia Plantarum, 64: 234–243 
 
Namen te raziskave je bil prikazati obseg fenotipske plastičnosti rušnate masnice s štirih 
rastišč z različnimi značilnostmi tal preko primerjave izbranih funkcionalnih potez listov 
in vsebnosti silicija ter nekaterih drugih elementov v listih. Proučili smo morfološke, 
biokemijske in optične lastnosti listov, vsebnost silicija in drugih elementov pa smo 
analizirali tudi v vzorcih tal. Raven rastlinam dostopnega silicija v tleh smo izmerili po 
ekstrakciji v kalcijevem kloridu, skupno vsebnost proučevanih elementov v tleh in v listih 
pa smo določili s pomočjo rentgenske fluorescenčne spektrometrije. Rastišča rušnate 
masnice so se močno razlikovala glede strukture tal, kar se je odražalo tudi v značilnih 
razlikah v funkcionalnih potezah listov, vključno z optičnimi lastnostmi listov in 
vsebnostjo biomineralov v listih. Vsebnost silicija v listih ni bila povezana ne s skupnim 
silicijem v tleh ne z ravnijo rastlinam dostopnega silicija v tleh, medtem ko smo za kalcij 
zaznali pozitivno povezanost med njegovo vsebnostjo v listih ter skupnim kalcijem v tleh 
(0,559; p ≤ 0,01). Po drugi strani smo ugotovili močno pozitivno povezanost med 
vsebnostjo kalcija in fosforja v listih ter ravnijo rastlinam dostopnega silicija v tleh 
(0,432; p ≤ 0,01 in 0,757; p ≤ 0,01). Večina značilnosti tal in funkcionalnih potez listov 
rušnate masnice je pokazala značilne razlike med izbranimi rastišči. Odsotnost 
povezanosti med vsebnostjo silicija v listih in ravnijo rastlinam dostopnega silicija v tleh 
bi bila lahko posledica spreminjanja ravni rastlinam dostopnega silicija v tleh tekom 
rastne sezone, zato bi bilo stanje potrebno spremljati večkrat tekom rastne sezone. 
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3   RAZPRAVA IN SKLEPI 
 
3.1   RAZPRAVA 
 
Silicij za rastline predstavlja zelo pomemben element, saj lahko na zelo različne načine 
blaži negativne učinke številnih stresnih dejavnikov, ki so vse bolj pogost spremljevalec 
rastlin tako v naravi kot na obdelovalnih površinah (Etesami in Jeong, 2018). V splošnem 
rastline lahko iz tal dobijo dovolj Si za svoje uspevanje, vendar z obstoječim načinom 
rabe tal dolgoročno najverjetneje ne bo več tako. Primerjava deževnega gozda in nasada 
sladkornega trsa v Severnem Queenslandu v Avstraliji je pokazala, da je raven rastlinam 
dostopnega Si v tleh deževnega gozda znašala 13,1 mg/kg in le 5,3 mg/kg v tleh nasada 
sladkornega trsa. Na podlagi tega lahko sklepamo, da se z intenzivnim pridelovanjem 
poslabša sposobnost tal za preskrbo rastlin s Si (Haynes, 2014). Keller in sod. (2012) so 
ocenili, da bodo v zmernem podnebju ob stalnem odnašanju biomase naravne zaloge Si 
rastlinskega izvora v tleh pošle v nekaj desetletjih. To bi za rastline lahko pomenilo 
bistveno poslabšanje razmer za uspevanje in preživetje. V naših raziskavah smo na 
bazični ravni proučevali predvsem vpliv okoljskih dejavnikov na samo vsebnost Si v listih 
ter hkrati ugotavljali vpliv okremenjenih struktur v listih na različne strukturne in 
funkcionalne poteze rastlin. 
 
3.1.1   Vpliv razpoložljivosti vode 
 
Pričakovali smo različne učinke pomanjkanja vode na proučevane strukturne in 
funkcionalne poteze poskusnih rastlin. Znano je namreč, da pomanjkanje vode 
neposredno vpliva na uspevanje rastlin preko zmanjšanja transpiracije, fotosintezne 
aktivnosti ter celične delitve in hitrosti rasti (Larcher, 2003; Duman, 2012). Učinek 
različne razpoložljivosti vode na rastline je bil večji pri ječmenu v primerjavi z navadnim 
prosom. Raven vlažnosti tal se je v vseh treh raziskavah z ječmenom in navadnim prosom 
statistično značilno razlikovala med različnimi obravnavanji, vendar so bile glede na 
nekatere merjene parametre rastline ječmena bolj občutljive na pomanjkanje vode, 
medtem ko pri rastlinah navadnega prosa tudi ob večjem pomanjkanju vode nismo zaznali 
večjih sprememb pri večini merjenih parametrov. 
 
3.1.1.1   Morfološke lastnosti listov 
 
Pomanjkanje vode je vodilo do določenih morfoloških sprememb na listih ječmena. 
Njihova povrhnjica se je odebelila, po drugi strani pa se je zmanjšala debelina kutikule in 
SLA. Tanjša kutikula bi bila lahko posledica slabše preskrbe teh rastlin s Si, ki je odvisna 
od transpiracijskega toka (Faisal in sod., 2012) in s tem dostopnosti vode, zmanjševanje 
listne površine glede na maso pa bi lahko predstavljalo učinkovit mehanizem za 
omejevanje izgubljanja vode (Pierce in sod., 1994), saj listna površina predstavlja eno 
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glavnih mest izgubljanja vode iz rastlin (Pallardy, 2008). Pri navadnem prosu se je 
pomanjkanje vode na morfološki ravni odražalo le na manjši gostoti listnih rež na zgornji 
povrhnjici, kar bi prav tako lahko bil en od mehanizmov omejevanja izgubljanja vode iz 
listov (Caine in sod., 2019). 
 
3.1.1.2   Biokemijske lastnosti listov 
 
Listi ječmena so ob zmanjšani razpoložljivosti vode vsebovali več antocianinov, kar se 
dobro ujema z njihovo pomembno vlogo pri toleranci za sušo (Gould, 2004). Antocianini 
namreč ob pomanjkanju vode preprečujejo oksidativni stres preko povečanja aktivnosti 
antioksidativnih encimov ter na račun povečanja odboja sevanja in zaščite klorofila v 
listih, ki se zaradi suše zvijejo in so na določenih delih bolj izpostavljeni neposredni 
svetlobi (Farrant, 2000). Drugih pomembnih vplivov razpoložljivosti vode na biokemijski 
ravni nismo ugotovili. 
 
3.1.1.3   Optične lastnosti listov 
 
Ob pomanjkanju vode se je statistično značilno povečala odbojnost listov ječmena v 
vidnem in bližnjem infrardečem delu spektra (NIR). Ta rezultat je pričakovan, saj se z 
izgubljanjem vode iz listov zmanjša absorpcija sevanja v listih (Carter, 1991). Pri 
navadnem prosu smo zaznali povečano odbojnost kratkih valovnih dolžin (UV-B, UV-A, 
vijolična) ob zadostni preskrbi z vodo. To bi bilo lahko povezano z večjo razpoložljivostjo 
Si za te rastline, ki lahko poveča odbojnost kratkih valovnih dolžin (Klančnik in sod., 
2014a, 2014b). 
 
3.1.1.4   Fiziološke lastnosti listov 
 
Pri listih ječmena se je ob pomanjkanju vode statistično značilno zmanjšala prevodnost 
listnih rež, medtem ko večjih sprememb v potencialni in dejanski fotokemični 
učinkovitosti FSII nismo zaznali. Rastline ječmena so torej ob pomanjkanju vode preko 
uravnavanja delovanja listnih rež uspele vzdrževati ugodno stanje vodnega režima. V naši 
prvi raziskavi z navadnim prosom so izmerjene vrednosti potencialne fotokemične 
učinkovitosti FSII kazale na nepovratno fotoinhibicijo pri vseh štirih obravnavanjih 
(V+UV+, kontrola, zadostna razpoložljivost vode in naravno UV sevanje; V+UV–, 
zadostna razpoložljivost vode in znižana raven UV sevanja; V–UV+, zmanjšana 
razpoložljivost vode in naravno UV sevanje; V–UV–, zmanjšana razpoložljivost vode in 
znižana raven UV sevanja), nizke vrednosti dejanske fotokemične učinkovitosti FSII pa 
na dodaten prehodni stres (Schreiber in sod., 1996). Ta pojav je najverjetneje posledica 
opoldanske depresije zaradi kombinacije visoke ravni fotosintezno aktivnega sevanja 
(PAR) in visokih temperatur zraka (Hernandez-Apaolaza, 2014). Kljub statistično 
značilno manjši razpoložljivosti vode za rastline v obeh V– obravnavanjih (V–UV+ in 
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V–UV–) pa pomanjkanje vode za te rastline ni predstavljalo še dodatnega stresa, saj je 
bil fiziološki odziv rastlin enak pri vseh štirih obravnavanjih. V drugi raziskavi z 
navadnim prosom smo ugotovili velike razlike med obravnavanji v prevodnosti listnih 
rež, ki med drugim predstavlja merilo za velikost transpiracije (Giménez in sod., 2005). 
Prevodnost listnih rež je v tej raziskavi upadala skladno z manjšanjem razpoložljivosti 
vode in pokazala statistično značilne razlike med vsemi tremi obravnavanji (kontrola z 
zadostno razpoložljivostjo vode; zmerno pomanjkanje vode; večje pomanjkanje vode), 
medtem ko se je v prvi raziskavi z navadnim prosom statistično značilno razlikovala le 
med obravnavanjema V+UV– in V–UV–. Natančnejše podatke o fiziološkem stanju 
listov bi sicer dobili z meritvami izmenjave CO2 ter analizo 
18O in 13C (Tao in sod., 2010; 
Sharwood in sod., 2014), saj prevodnost listnih rež pokaže le kratkoročni odziv rastlin. 
Listi navadnega prosa v drugi raziskavi se niso zelo razlikovali glede relativne vsebnosti 
vode v listih pri različnih obravnavanjih, kar kaže na ravnovesje med preskrbo teh rastlin 
z vodo in velikostjo transpiracije (Lugojan in Ciulca, 2011). Relativna vsebnost vode v 
listih je tako ob zadostni razpoložljivosti vode kot tudi ob zmernem pomanjkanju vode 
znašala približno 95 %, kar je najverjetneje povezano z zapiranjem listnih rež ter 
omejevanjem širjenja in rasti celic ob zmanjšani razpoložljivosti vode (Schreiber in sod., 
1996). Na stopnjo odprtosti listnih rež poleg vodnega statusa listov vpliva tudi sposobnost 
celic mezofila za fiksacijo C (Wong in sod., 1979). Raziskave na rastlinah s fotosintezo 
C3 so pokazale, da zmanjšanje relativne vsebnosti vode v listih povzroči upad potencialne 
stopnje fotosinteze (Lawlor in Cornic, 2002). Holaday in sod. (1992) so ob proučevanju 
vpliva pomanjkanja vode na pšenico ugotovili, da je pri 90% relativni vsebnosti vode v 
listih aktivnost encima ribuloza-1,5-bisfosfat karboksilaza/oksigenaza (RuBisCO) glede 
na kontrolne razmere upadla za 12 %. V naši drugi raziskavi z navadnim prosom je 
relativna vsebnost vode v listih ob večjem pomanjkanju vode znašala 87 %. González in 
González-Vilar (2001) sta poročala, da se lahko v tkivih z 80–90% relativno vsebnostjo 
vode v listih spremeni zgradba tkiv ter stopnja fotosinteze in dihanja, medtem ko pri 
vrednostih < 80 % pride celo do prekinitve procesa fotosinteze in kopičenja abscizinske 
kisline. Meritve potencialne in dejanske fotokemične učinkovitosti FSII so pokazale, da 
so bile rastline navadnega prosa tudi v naši drugi raziskavi s to vrsto pri vseh 
obravnavanjih v podobnem fiziološkem stanju ne glede na zelo različno razpoložljivost 
vode med obravnavanji in kljub prej navedenim razlikam med obravnavanji na fiziološki 
ravni. Primerljiva funkcionalnost listov navadnega prosa pri vseh treh obravnavanjih bi 
bila lahko rezultat sprememb v njihovi zgradbi, med drugim v gostoti listnih rež, strukturi 
kutikule, debelini listov (Bi in sod., 2017), kar se je v določeni meri pokazalo tudi v naši 
raziskavi, ter sami obliki listov (Petrov in sod., 2018). Pri listih višjih rastlin s fotosintezo 
C3 vrednosti potencialne fotokemične učinkovitosti FSII v normalnih razmerah znašajo 
med 0,80 in 0,83 (Björkman in Demmig, 1987). Pri rastlinah s fotosintezo C4 so te 
vrednosti nekoliko nižje, od 0,74 do 0,81 (Guidi in sod., 2019). Tudi v naši drugi raziskavi 
z navadnim prosom smo izmerili precej nižje vrednosti, ki so pokazale na prisotnost stresa 
pri vseh treh skupinah rastlin (Schreiber in sod., 1996). Ta stres bi bil enako kot v prvi 
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raziskavi z navadnim prosom lahko posledica opoldanske depresije, saj so meritve 
potekale ob zelo sončnih dnevih okoli poldneva. Kombiniran stres zaradi visoke 
svetlobne intenzitete in visokih temperatur skupaj z nizko relativno vlažnostjo (Larcher, 
2003) je najverjetneje vplival na vse rastline v raziskavi in s tem prikril učinek 
pomanjkanja vode. Prisotnost stresa pri vseh rastlinah je bila razvidna tudi iz razmeroma 
nizke prevodnosti listnih rež. Zmanjševanje prevodnosti listnih rež privede do zmanjšanja 
privzema CO2 za proces fotosinteze, kar je bolj očitno pri rastlinah s fotosintezo C4 kot 
pri tistih s fotosintezo C3. S tem se zmanjša linearni pretok elektronov, posledično pa 
upade tudi fotokemična učinkovitost FSII (Guidi in sod., 2019). V naši drugi raziskavi z 
navadnim prosom do tega ni prišlo, saj je bila potencialna fotokemična učinkovitost FSII 
pri večini rastlin z zmanjšano razpoložljivostjo vode celo višja kot pri kontrolnih 
rastlinah. Rastline z zmanjšano dostopnostjo vode so se tako izkazale kot bolje 
prilagojene na skrajne opoldanske razmere. Najverjetneje je bil za to najbolj zaslužen 
mehanizem zmanjšanja asimilacijskih površin, ki je preostalim vitalnim listom zagotovil 
zadostno količino virov (vode in mineralnih hranil) za boljše preživetje teh skrajnih 
razmer. 
 
3.1.1.5   Biomasa rastlin 
 
Biomaso rastlin smo vrednotili le v obeh raziskavah z navadnim prosom. Omejena 
preskrba z vodo je v obeh raziskavah privedla do statistično značilnih razlik med 
obravnavanji v biomasi vitalnih in odmrlih listov. Mnoge predhodne raziskave so 
pokazale, da se lahko proces senescence listov ob prisotnosti biotskega ali abiotskega 
stresa sproži prej, kot bi se sicer (Gepstein in Glick, 2013). Suša torej lahko pospeši proces 
senescence (Rivero in sod., 2007), kar smo opazili tudi v naših raziskavah, saj smo pri 
rastlinah ob pomanjkanju vode izmerili manjšo biomaso vitalnih listov. Pospešena 
senescenca vodi do zmanjšanja listne površine, s čimer se zmanjša tudi izguba vode iz 
listov preko transpiracije (Larcher, 2003). Zmanjšanje listne površine tako lahko 
predstavlja dodaten mehanizem rastlin za omejevanje izgube vode iz listov poleg nadzora 
velikosti transpiracije (Chen in sod., 2018). Vsekakor je preostanek asimilacijskih površin 
pri rastlinah navadnega prosa z zmanjšano dostopnostjo vode zadoščal za produkcijo 
enake biomase latov kot pri kontrolnih rastlinah. To bi bilo lahko povezano s podobno 
izmerjeno biomaso korenin pri vseh skupinah rastlin, ki kaže, da je koreninski sistem v 
danem obsegu najverjetneje zadoščal potrebam rastlin pri vseh obravnavanjih. Yong in 
sod. (2010) so poročali, da se pri bombažu v primeru omejevanja širjenja koreninskega 
sistema zmanjšajo fotosintezna aktivnost, prevodnost listnih rež in δ18O. Razvoj latov je 
bil pri rastlinah z zmanjšano razpoložljivostjo vode v primerjavi s kontrolnimi rastlinami 
celo nekoliko hitrejši, saj je bilo pri V– obravnavanjih število zrelih semen ob koncu 
poskusnega obdobja večje. Večja biomasa latov pri V– obravnavanjih pa se vseeno ni 
kazala tudi v večjem pridelku teh rastlin, saj je bila masa semen pri rastlinah iz najmanj 
ugodnega obravnavanja (V–UV–) najmanjša. Pri enoletnicah se 65 % fotosintetznih 
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produktov iz zgornjih listov ter 50–90 % P in N iz vegetativnih organov porabi za razvoj 
reproduktivnih organov (Larcher, 2003), o številu in kakovosti semen pa odločajo 
okoljske razmere v obdobju pred reproduktivno fazo. 
 
3.1.1.6   Vsebnost elementov v listih 
 
Zmanjšana razpoložljivost vode v splošnem omeji privzem hranil v rastline na račun 
manjše stopnje mineralizacije in difuzije ter masnega pretoka hranil v tleh (He in Dijkstra, 
2014). Posledično se zmanjša tudi vsebnost hranil v rastlinskih tkivih (Saud in sod., 
2014). Bista in sod. (2018) so ob proučevanju vpliva suše na vsebnost N in P v travah 
ugotovili, da je bila manjša vsebnost teh dveh hranil v rastlinah posledica zmanjšanja 
števila prenašalcev na membrani, ki sodelujejo pri privzemu hranil iz tal. Razpoložljivost 
vode je značilno vplivala na vsebnost elementov v listih tudi v naši raziskavi z ječmenom, 
saj se je ob pomanjkanju vode statistično značilno zmanjšal privzem vseh proučevanih 
elementov v rastline, razen K. Kalij vpliva na številne fiziološke in biokemijske procese 
v rastlinah, ki pripomorejo k večji odpornosti rastlin proti biotskim in abiotskim stresnim 
dejavnikom (Wang in sod., 2013). Poleg tega je K za rastline pomemben tudi kot 
anorganski osmolit, saj igra ključno vlogo pri osmotskem prilagajanju rastlin v sušnih 
razmerah (Hawkesford in sod., 2012). Vzdrževanje ustrezne ravni K je torej ključnega 
pomena za preživetje rastlin v obdobjih pomanjkanja vode (Chen D. in sod., 2016). 
Zmanjšana dostopnost vode je izmed vseh proučevanih elementov najbolj negativno 
vplivala na privzem Si. Prav privzem Si pa lahko ublaži negativne učinke suše na rastline 
(Maghsoudi in sod., 2015; Ma in sod., 2016; Marques in sod., 2016). Vsebnost Si v listih 
ječmena je v naši raziskavi ob zadostni preskrbi z vodo dosegla ∼2,5 % in je v primerjavi 
s številnimi drugimi rastlinskimi vrstami tudi ob zmanjšani razpoložljivosti vode ostala 
relativno visoka (> 1 %) (Ma in Takahashi, 2002). V raziskavi z ječmenom, ki so ga 
Hosseini in sod. (2017) izpostavili osmotskemu stresu ob zmanjšani ali povečani preskrbi 
s K ter dveh ravneh razpoložljivosti Si, je vsebnost Si v listih znašala od manj kot 1 do 
6,5 mg Si/g suhe mase listov. Ob zmanjšani razpoložljivosti vode se je med drugim 
zmanjšala vsebnost P v listih ječmena. He in Dijkstra (2014) sta poročala o tem, da suša 
povzroči zmanjšanje vsebnosti N in P v rastlinah, pri čemer je učinek na P večji. Nekoliko 
manj kot v primeru Si, a vseeno statistično značilno negativno, je pomanjkanje vode 
vplivalo tudi na privzem Ca v liste ječmena. Enako kot nalaganje Si je tudi nalaganje Ca 
v liste rastlin v veliki meri odvisno od transpiracijskega toka (de Freitas in sod., 2011). 
Kalcij velja za najbolj nemobilnega izmed vseh makrohranil (Chishaki in sod., 2007). Je 
ključni regulator rasti in razvoja rastlin (Hepler, 2005) in je prav tako kot Si pomemben 
za odpornost rastlin proti suši (Xu in sod., 2013), saj izboljša integriteto membran 
(Duman, 2012) in sodeluje pri signalizaciji odzivov za odpornost proti suši (Shao in sod., 
2008). Zmanjšan privzem Ca torej lahko zelo negativno vpliva na metabolizem rastlin. 
Za razliko od ječmena s fotosintezo C3 je bil negativen učinek pomanjkanja vode na 
privzem Si in ostalih elementov v obeh naših raziskavah navadnega prosa s fotosintezo 
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C4 manjši. Najbolj očiten je bil v primeru P, žvepla (S) in Ca. Različna vsebnost 
omenjenih elementov med obravnavanji v listih navadnega prosa bi bila lahko posledica 
spremenjenega razmerja med biomaso korenin in biomaso poganjkov, ki je posledica 
zmanjšane razpoložljivosti vode (Bielenberg in BassiriRad, 2005). Biomasa korenin se 
namreč ob pomanjkanju vode ni zmanjšala, spremenila pa se je masa nadzemnih delov. 
Za vrste s fotosintezo C4 je značilna manjša plastičnost koreninskega sistema, kar pomeni, 
da se na različne vodne režime ne odzivajo v smislu sprememb v biomasi korenin (Angelo 
in Pau, 2015). Razmerje v prid biomasi korenin predstavlja prednost ob pomanjkanju 
vode, saj omogoča boljšo preskrbo rastlin z vodo in mineralnimi hranili. Kot trdijo 
Atkinson in sod. (2016), vrste s fotosintezo C4 navadno več energije vlagajo v svoj 
koreninski sistem kot vrste s fotosintezo C3, kar jim torej omogoča učinkovitejše črpanje 
vode in hranilnih snovi. V naši drugi raziskavi z navadnim prosom smo zaznali močno 
negativno povezanost vsebnosti K in klora (Cl) v listih z ravnijo vlažnosti tal. Tudi Urbina 
in sod. (2015) so v svoji raziskavi med sušnimi obdobji izmerili večjo vsebnost K v 
rastlinah, kar je bilo zlasti očitno pri rastlinah, značilnih za sušne predele. Kalij lahko 
ublaži negativne učinke suše preko aktivacije encima RuBisCO, regulacije odprtosti 
listnih rež in preprečevanja nastajanja strupenih ROS (Schilling in sod., 2016). Poleg tega 
lahko v primeru suše zmanjša osmotski potencial in s tem olajša privzem vode v rastline 
(Ragel in sod., 2019). Listi navadnega prosa iz obravnavanja z večjim pomanjkanjem 
vode so bili torej domnevno bolj odporni proti suši tudi na račun večje vsebnosti K v 
listih. 
 
3.1.2   Učinek naravnega UV sevanja 
 
Naravno UV sevanje predstavlja zelo pomemben okoljski dejavnik za rastline, saj je skozi 
evolucijo sooblikoval njihovo rast in razvoj (Björn, 2015). Zato smo pričakovali vpliv 
znižane ravni UV sevanja na proučevane strukturne in funkcionalne poteze poskusnih 
rastlin. Gojene rastline danes pogosto gojimo v rastlinjakih pod umetno osvetlitvijo, poleg 
tega pa jih dodatno prikrajšamo za koristno naravno raven UV sevanja tudi z uporabo 
zaščitnih materialov pred točo in rastlinojedi. Upravljanje z ravnijo UV sevanja tako 
postaja vse bolj pomembno orodje v kmetijstvu (Wargent in Jordan, 2013). Naravno UV 
sevanje tudi v naših dveh raziskavah ni imelo negativnih učinkov na poskusne rastline, 
kar si lahko razlagamo kot posledico evolucijske prilagojenosti ječmena in navadnega 
prosa, ki sta vrsti odprtih rastišč, na takšno raven UV sevanja, ki je za rastline koristna 
(Jansen in sod., 2012; Sen Mandi, 2016). Razen nekaterih sprememb v morfoloških, 
biokemijskih in optičnih lastnostih listov v naših raziskavah značilnih učinkov znižane 
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3.1.2.1   Morfološke lastnosti listov 
 
V naši raziskavi z ječmenom se je ob znižani ravni UV sevanja zmanjšala debelina listov 
in kutikule ter gostota bodičk. Ta rezultat je v skladu s predhodnimi raziskavami, ki 
kažejo, da imajo rastline pod vplivom UV sevanja med drugim debelejše liste in kutikule 
(Rozema in sod., 1997; Grammatikopoulos in sod., 1998; Jansen in sod., 2012) ter večjo 
gostoto bodičk na površini listov (Liakoura in sod., 1997; Yamasaki in Murakami, 2014), 
ki povečajo trdnost listov ter odbojnost v UV delu spektra in s tem liste zaščitijo pred 
prodiranjem UV sevanja v globlja tkiva (Klančnik in sod., 2014a, 2014b). Pri navadnem 
prosu smo ob znižani ravni UV sevanja zaznali povečanje gostote listnih rež tako na 
zgornji kot tudi na spodnji povrhnjici listov. Nekatere raziskave z UV sevanjem so 
razkrile povečanje (Li in sod., 2014; Kang in sod., 2018), nekatere zmanjšanje gostote 
listnih rež (Vandenbussche in sod., 2018), ali pa vpliva na listne reže ni bilo (Bacelar in 
sod., 2015). Povečanje gostote listnih rež ob znižani ravni UV sevanja v naši raziskavi bi 
bilo lahko povezano s tem, da pomanjkanje vode in naravno UV sevanje zavirata delitev 
celic v listih (Nogués in sod., 1998), kar lahko vodi tudi v zmanjšanje gostote listnih rež. 
Nekateri raziskovalci zagovarjajo povezavo med delitvijo celic in gostoto listnih rež ob 
prisotnosti naravnega UV sevanja (Visser in sod., 1997), drugi pa te povezave niso našli 
(Gitz in sod., 2005). Manjša gostota podobno velikih listnih rež lahko vodi do manjše 
prevodnosti listnih rež (Larcher, 2003), kar rastlinam pomaga pri premagovanju suše 
(Polania in sod., 2017). 
 
3.1.2.2   Biokemijske lastnosti listov 
 
Ob znižani ravni UV sevanja so listi ječmena vsebovali več klorofila a in karotenoidov. 
Podobno so v svoji raziskavi na navadni ajdi ugotovili tudi Gaberščik in sod. (2002). 
Porast vsebnosti fotosinteznih barvil ob znižani ravni UV sevanja je pričakovan, saj se z 
višanjem ravni UV sevanja lahko zmanjša izražanje genov, povezanih s procesom 
fotosinteze, in poveča izražanje genov, povezanih s procesom senescence, kar ima za 
posledico tudi razpad klorofila (John in sod., 2001; Sztatelman in sod., 2015). 
 
3.1.2.3   Optične lastnosti listov 
 
Ob znižani ravni UV sevanja se je statistično značilno povečala odbojnost listov ječmena 
v UV-B delu spektra. Največjo odbojnost v UV-B delu spektra smo izmerili pri listih iz 
obravnavanja V–UV–. Pri tem obravnavanju smo zabeležili tudi največjo gostoto bodičk, 
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3.1.3   Interakcija med razpoložljivostjo vode in naravnim UV sevanjem 
 
Povečano UV sevanje in pomanjkanje vode se v naravi pogosto pojavljata hkrati, zato 
običajno sprožita podoben odziv rastlin na ravni njihovih strukturnih in funkcionalnih 
potez (Comont in sod., 2012). Znano je, da se ob povečanem UV sevanju poveča 
odpornost rastlin proti suši, in obratno (Alexieva in sod., 2001; Bandurska in sod., 2013; 
Escobar-Bravo in sod., 2017). Nogués in sod. (1998) so pri grahu ugotovili, da se je ob 
povečanem UV-B sevanju zmanjšala stopnja izgube vode iz listov, prevodnost listnih rež 
in površina listov, kar je pripomoglo k večji odpornosti teh rastlin proti suši. V naših 
raziskavah smo rastline obravnavali le z naravnim UV sevanjem, ki je za rastline koristno 
in prav tako lahko poveča verjetnost njihovega preživetja v stresnih razmerah, saj 
spodbuja sintezo UV-absorbirajočih snovi in pripomore k boljši mehanski strukturi listov 
(Sen Mandi, 2016). Kombiniran učinek razpoložljivosti vode in naravnega UV sevanja 
smo v določeni meri zaznali tudi v naših raziskavah. Odražal se je predvsem v povečani 
sintezi zaščitnih UV-absorbirajočih snovi in v privzemu nekaterih elementov v rastline. 
Med drugim smo pri ječmenu zaznali manjši blažilni učinek naravnega UV sevanja na 
sicer moten privzem Si ob pomanjkanju vode. 
 
3.1.3.1   Biokemijske lastnosti listov 
 
Interakcija med razpoložljivostjo vode in naravnim UV sevanjem je značilno vplivala na 
sintezo klorofilov in karotenoidov v listih ječmena ter antocianinov in UV-absorbirajočih 
snovi v listih navadnega prosa. Slednjih je bilo največ pri obravnavanju V–UV+, kar je v 
skladu z drugimi raziskavami (Alexieva in sod., 2001; Basahi in sod., 2014). UV-
absorbirajoče snovi imajo v listih več funkcij. Poleg tega, da rastline ščitijo pred UV 
sevanjem, boleznimi in objedanjem, sodelujejo tudi v signalnih procesih (Falcone 
Ferreyra in sod., 2012). Rastline z največjo vsebnostjo teh zaščitnih snovi v listih so imele 
hkrati tudi najmanjšo produkcijo biomase, kar si lahko razlagamo kot kompromis rastlin 
med vlaganjem v primarni oziroma sekundarni metabolizem (Golob in sod., 2017, 2018). 
 
3.1.3.2   Vsebnost elementov v listih 
 
Pri ječmenu smo opazili manjši blažilni učinek naravnega UV sevanja na omejevanje 
privzema Si v liste ob pomanjkanju vode, vendar ta učinek zaradi velike variabilnosti med 
vzorci ni bil statistično značilen. Vsebnost Si v listih ječmena je namreč pri obravnavanju 
V–UV+ znašala 63 % vrednosti kontrolnega obravnavanja (V+UV+), medtem ko je pri 
obravnavanju V–UV– dosegla le ∼48 % vrednosti kontrolnega obravnavanja. Pri P smo 
opazili ravno obraten učinek, saj smo pri obravnavanju V–UV+ izmerili manjšo vsebnost 
P v listih ječmena kot pri obravnavanju V–UV–. Shen in sod. (2014a) so pri kombinaciji 
suše in povečanega UV-B sevanja ugotovili značilno povečanje vsebnosti P, K, Ca in 
magnezija (Mg) v listih soje glede na kontrolo, Yue in sod. (1998) pa so ob povečanem 
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UV-B sevanju izmerili manjšo vsebnost P v rastlinah. V naši raziskavi z ječmenom je bila 
vsebnost P v listih rastlin iz obravnavanja V–UV+ tudi najmanjša med vsemi 
obravnavanji. Prenos PO4
3- ionov v tleh poteka z difuzijo, zato se njihova koncentracija 
ob pomanjkanju vode v tleh zniža (da Silva in sod., 2011). Znano je tudi, da so rastline 
ob povečani razpoložljivosti P bolj občutljive na UV sevanje (Murali in Teramura, 1985). 
V razmerah, v katerih so rastle rastline pri obravnavanju V–UV+, bi torej manjša vsebnost 
P v listih na račun pomanjkanja vode lahko predstavljala prednost. V raziskavi z 
navadnim prosom sta razpoložljivost vode in naravno UV sevanje značilno vplivala na 
vsebnost Si, P, S in Ca v listih. V primeru Si, P in S je bil značilen vpliv vsakega od obeh 
dejavnikov posebej, v primeru Ca pa interakcija med obema dejavnikoma. Kot že 
omenjeno, gre najverjetneje za posledico povečanega razmerja med biomaso korenin in 
poganjkov, na katerega poleg pomanjkanja vode lahko vpliva tudi UV sevanje 
(Bielenberg in BassiriRad, 2005). Ob znižani ravni UV sevanja se je vsebnost Si v listih 
navadnega prosa povečala, kar bi bilo lahko povezano s povečano gostoto listnih rež ob 
znižani ravni UV sevanja in s tem večjim transpiracijskim tokom, ki poganja privzem Si 
v rastline (Faisal in sod., 2012). To povečanje je bilo značilno le ob primerjavi obeh V– 
obravnavanj. Vsebnost P v listih navadnega prosa se je ob pomanjkanju vode značilno 
zmanjšala, pri čemer je bil upad bolj izrazit ob prisotnosti naravnega UV sevanja. Ta 
rezultat podpirata tudi raziskavi He in Dijkstra (2014), ki sta zaznala znižano raven P v 
primeru suše, ter Yue in sod. (1998), ki so izmerili enak odziv pri povečanem UV-B 
sevanju. 
 
3.1.4   Odnos med sestavo tal in vsebnostjo elementov v listih trav 
 
Silicij se v talnih raztopinah večinoma pojavlja v obliki H4SiO4 (Epstein, 1994). 
Koncentracija H4SiO4 znaša med 0,1 in 0,6 mM (Epstein, 2001; Sommer in sod., 2006) 
in je odvisna od redoks potenciala tal ter pH tal (Ma in Takahashi, 2002). Na 
koncentracijo Si v talnih raztopinah odločilno vplivajo tudi procesi fitogenega kroženja, 
in sicer privzem Si iz tal v rastline, tvorba fitogenega SiO2 in sproščanje fitogenega SiO2 
z rastlinskim opadom nazaj v tla (Haynes, 2014). Miles in sod. (2014) so proučili odnos 
med ravnijo rastlinam dostopnega Si v tleh in pH tal pri 112 različnih tipih tal in izmerili 
vrednosti od približno 10 mg/kg suhe snovi tal pri pH 4 do približno 100 mg/kg suhe 
snovi tal pri pH 7. Topnost rastlinam dostopnega Si v tleh torej močno narašča z 
naraščanjem pH tal (Milne in sod., 2014; Klotzbücher in sod., 2018). V naši raziskavi z 
ječmenom smo izmerili med 20,6 in 23,6 mg rastlinam dostopnega Si v tleh/kg suhe snovi 
tal pri pH 7,1. Izmerjene vrednosti so pokazale statistično značilno pozitivno povezanost 
z vsebnostjo Si v listih ječmena ter z ravnijo vlažnosti tal, kar bi bilo lahko povezano s 
kapilarnim dvigom vode, ki vsebuje raztopljen Si (Kozlowski, 1987). V raziskavi z 
rušnato masnico je analiza strukture tal z obravnavanih rastišč pokazala veliko 
variabilnost glede značilnosti teh rastišč. Izmerjene vrednosti pH tal so bile med 4,1 za 
podvisokogorsko vresišče in 7,0 za zgornjesredogorski gozdni rob, delež organske snovi 
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v tleh pa je bil od 6,6 % za presihajoče jezero do 42,9 % za podvisokogorsko vresišče. 
Kljub temu, da se podvisokogorsko vresišče nahaja na vulkanski matični podlagi, so ta 
tla vsebovala najmanj skupnega Si. Pri tem so se statistično značilno razlikovala od tal z 
vseh ostalih proučevanih rastišč, razen s poplavne ravnice reke. Največ skupnega Si smo 
izmerili v tleh s presihajočega jezera, kar bi bil lahko rezultat usedanja ostankov s Si 
bogatih diatomej iz presihajočega jezera. O pomenu diatomej kot možnega vira Si za 
rastline so poročali že Desplanques in sod. (2006), ki so v namakalni vodi na riževem 
polju v Franciji izmerili 100 kg diatomejskega Si/ha. Velika vsebnost skupnega Si v tleh 
pa ne pomeni nujno tudi velike razpoložljivosti Si za rastline, saj je veliko virov Si 
pravzaprav v različnih netopnih oblikah, ki rastlinam niso na voljo (Balakhnina in 
Borkowska, 2013). Raven rastlinam dostopnega Si v tleh se je statistično značilno 
razlikovala med proučevanimi rastišči rušnate masnice. Najvišjo vrednost, 34,3 mg/kg, 
smo izmerili za tla s poplavne ravnice reke, najnižjo, 9,5 mg/kg, pa za tla s 
podvisokogorskega vresišča, ki so imela hkrati tudi najnižji pH. Za tla s 
podvisokogorskega vresišča bi kljub nizki vsebnosti skupnega Si pričakovali višjo raven 
rastlinam dostopnega Si v tleh, saj naj bi se biodostopnost Si večala z naraščanjem deleža 
organske snovi v tleh (López-Pérez in sod., 2018). Velik delež organske snovi v tleh 
izboljša sposobnost tal za zadrževanje vode, kar pozitivno vpliva na razpoložljivost vode 
za rastline in omogoči večji transpiracijski tok. S tem se lahko poveča tudi privzem 
mineralnih hranil (Larcher, 2003), vključno s Si, kot smo ugotovili v naših raziskavah z 
ječmenom in prosom. Vsebnost Si v listih rušnate masnice je bila večja pri rastlinah z 
gorskih rastišč (podvisokogorsko vresišče in zgornjesredogorski gozdni rob) kot pri 
rastlinah s kraških rastišč (poplavna ravnica reke in presihajoče jezero). Listi rušnate 
masnice s presihajočega jezera so vsebovali najmanj Si izmed vseh proučevanih skupin, 
kar je bila deloma posledica manjše razpoložljivosti Si za te rastline. Tam smo namreč 
izmerili le 12,5 mg rastlinam dostopnega Si/kg tal. Med vsebnostjo Si v tleh in v listih 
rušnate masnice nismo našli povezanosti, ne za raven rastlinam dostopnega Si v tleh, ne 
za skupni Si v tleh. Pri tem se lahko vprašamo o ustreznosti metodologije, ki smo jo v 
naših raziskavah uporabili za ocenjevanje ravni rastlinam dostopnega Si v tleh. Obstaja 
vrsta različnih metod in ekstrakcijskih medijev, ki kažejo različno učinkovitost pri 
različnih tipih tal (Crusciol in sod., 2018). Na raven rastlinam dostopnega Si v tleh namreč 
vplivajo mnoge lastnosti tal, med drugim pH in količina organske snovi (Silicon …, 2015; 
Szulc in sod., 2015). Crusciol in sod. (2018) so s preizkušanjem več metod in 
ekstrakcijskih medijev ugotovili, da v primeru proučevanja različnih tipov tal ni ene same 
metode ali ekstrakcijskega medija, s katerim bi lahko ustrezno ovrednotili raven rastlinam 
dostopnega Si v tleh pri vseh različnih tipih tal. Podobno situacijo smo imeli tudi v naši 
raziskavi z rušnato masnico, kjer smo proučevali štiri različne tipe tal. Kot ekstrakcijski 
medij smo uporabili CaCl2, ki v literaturi velja za pogosto uporabljanega in naj bi bil 
večinoma zanesljiv (Berthelsen in sod., 2001; Haynes in sod., 2013; Miles in sod., 2014). 
Kot že rečeno, je njegova učinkovitost ekstrakcije Si iz tal podobno kot pri drugih 
ekstrakcijskih medijih pri različnih tipih tal različna (Crusciol in sod., 2018), kar bi bil 
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lahko razlog za odsotnost povezanosti med ravnijo rastlinam dostopnega Si v tleh in 
vsebnostjo Si v listih rušnate masnice. Ta bi bila lahko tudi posledica spreminjanja 
razpoložljivosti Si tekom rastne sezone, saj na topnost Si v tleh vplivajo razni procesi tal, 
pH, prisotnost organskih kompleksov ter Al, železovih (Fe) in PO4
3- ionov, reakcije 
raztapljanja ter vlažnost tal (Rao in sod., 2017). Za natančnejši vpogled v raven rastlinam 
dostopnega Si v tleh bi bilo tovrstne meritve potrebno izvajati večkrat tekom rastne 
sezone. V raziskavi z rušnato masnico je bila raven rastlinam dostopnega Si v tleh 
značilno negativno povezana z debelino zgornje in spodnje kutikule listov ter pozitivno z 
gostoto bodičk zgornje povrhnjice. Iz tega bi lahko sklepali, da raven rastlinam 
dostopnega Si v tleh vpliva na razvoj specifičnih morfoloških lastnosti listov. Za rušnato 
masnico je znano, da se Si kopiči v zunanjih celičnih stenah povrhnjice listov, v vakuolah 
celic povrhnjice in v medceličnih prostorih (Neumann in sod., 1999). Glede na raziskavo 
Klančnikove in sod. (2014b) se ga v listih rušnate masnice največ nabira v bodičkah. 
Garbuzov in sod. (2011) so pokazali, da je tekmovalno razmerje med dvema vrstama trav 
odvisno od razpoložljivosti Si v tleh, bodisi neposredno preko njegovih vrstno specifičnih 
učinkov na biomaso rastlin, ali pa posredno preko vpliva na vzorce herbivorije. Zaznali 
smo močno pozitivno povezanost med ravnijo rastlinam dostopnega Si v tleh in 
vsebnostjo Ca v listih rušnate masnice. Brackhage in sod. (2013) so pokazali, da 
razpoložljivost Si tekom rasti rastlin vpliva na vsebnost Ca in mikrohranil v njihovih 
listih, pri čemer pa so zaznali negativno povezavo med Si in Ca. V naših raziskavah smo 
ugotovili močno pozitivno povezanost tudi med vsebnostjo skupnega Ca v tleh in Ca v 
listih rušnate masnice, poleg tega pa je bila z ravnijo rastlinam dostopnega Si v tleh močno 
pozitivno povezana vsebnost P v listih rušnate masnice. Raziskave na pšenici so pokazale, 
da se učinkovitost rabe hranil (vključno s P) izboljša z zadostno razpoložljivostjo Si, 
poleg tega pa se ob neprekinjeni preskrbi substrata z N poveča tudi produkcija biomase 
(Neu in sod., 2017). Silicij zmanjša potrebo rastlin po P in s tem omogoči večji pridelek 
rastlin ob pomanjkanju P v tleh (Roy in sod., 1971), rastlinam pa koristi tudi ob povišani 
ravni P, ki povzroča nastanek kloroz. V primeru dodajanja Si rastlinam ob zadostni ali 
prekomerni razpoložljivosti P Si negativno vpliva na privzem P v rastline preko nalaganja 
v koreninah in zmanjšanja velikosti transpiracije (Ma in Takahashi, 2002). 
 
3.1.5   Odvisnost funkcionalnih potez trav od vsebnosti elementov v listih 
 
Mnogi raziskovalci so poročali o pozitivnih učinkih Si na uspevanje rastlin predvsem v 
stresnih razmerah, ki se odražajo preko različnih procesov v rastlinah (Mauad in sod., 
2016; Deshmukh in sod., 2017; Luyckx in sod., 2017). Tudi v naših raziskavah smo 
zaznali številne vplive Si na strukturne in funkcionalne poteze proučevanih rastlin, ki so 
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3.1.5.1   Morfološke lastnosti listov 
 
Debela kutikula in tanka povrhnjica pri rastlinah ječmena iz kontrolnega obravnavanja 
sta bili najverjetneje rezultat boljše preskrbe teh rastlin s Si (Faisal in sod., 2012). Z 
nalaganjem tik pod kutikulo Si omeji izgubo vode skozi kutikulo (Ma, 2004), kar 
predstavlja pomembno prednost v razmerah pomanjkanja vode. Poleg kutikule pri travah 
eno najpogostejših mest odlaganja SiO2 predstavljajo tudi bodičke (Motomura in sod., 
2006; Klančnik in sod., 2014b), zato ne preseneča, da smo pri listih ječmena v 
reproduktivni fazi poleg povečane vsebnosti fitolitov v listih zaznali tudi večjo gostoto 
bodičk. Pri piri značilnega povečanja gostote bodičk tekom rastne sezone nismo zaznali, 
kar bi bilo lahko povezano z nespremenjeno vsebnostjo fitolitov in skupnega Si v njenih 
listih. Okremenjene strukture na povrhnjici listov, predvsem bodičke, igrajo pomembno 
vlogo pri oblikovanju optičnih lastnosti listov, saj preko povečanja odbojnosti listov zlasti 
v UV delu spektra nudijo zaščito pred fotoinhibicijo (Klančnik in sod., 2014a, 2014b). 
Povečano odbojnost listov ječmena v reproduktivni fazi v naši raziskavi bi tako lahko 
pripisali povečanju gostote bodičk pri teh listih. 
 
3.1.5.2   Biokemijske lastnosti listov 
 
Nekatere raziskave so pokazale, da proces nalaganja Si v povrhnjico listov v 
funkcionalnem smislu lahko nadomesti UV-absorbirajoče snovi, ki se v največji meri 
pojavljajo v povrhnjici (Goto in sod., 2003). V naših raziskavah tovrstne povezave nismo 
opazili. V raziskavi z ječmenom in piro je bila učinkovita biokemijska zaščita pred visoko 
intenziteto svetlobe zagotovo vsaj deloma povezana z večjo vsebnostjo Si v listih, 
predvsem pri ječmenu. Silicij lahko v rastlinah nadomesti različne strukturne elemente, 
ki temeljijo na C. Z vidika rabe energije predstavlja kar 10–20-krat bolj ugoden vir v 
primerjavi s C (Raven, 1983; McNaughton in sod., 1985). Rastline ječmena so si tako s 
povečanjem vsebnosti skupnega Si in fitolitov v listih tekom rastne sezone najverjetneje 
zagotovile več energije za vlaganje v svojo biokemijsko zaščito. 
 
3.1.5.3   Optične lastnosti listov 
 
Usoda UV fotonov, ki dosežejo listno površino, je odvisna od značilnosti površine listov. 
Pomembno vlogo pri tem igrajo količina in vrsta fenolnih snovi ter prisotnost dvojne 
okremenjene plasti (Schaller in sod., 2013) in okremenjenih bodičk, ki odbijajo sevanje 
v UV delu spektra (Klančnik in sod., 2014a, 2014b). V naši prvi raziskavi z navadnim 
prosom odbojnost v tem spektralnem območju ni bila povezana z vsebnostjo Si v listih. 
To se ujema z dejstvom, da je bilo na listih navadnega prosa zelo malo bodičk, ki so sicer 
prisotne pri številnih vrstah trav (Kumar in sod., 2017). Delež odbitega sevanja v UV delu 
spektra je bil negativno povezan z debelino zgornje kutikule in vsebnostjo UV-
absorbirajočih snovi v listih. Ena od možnih razlag za to je, da se je na račun tanjše 
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okremenjene kutikule in manjše vsebnosti UV-absorbirajočih snovi zmanjšala absorpcija 
ter s tem povečal odboj sevanja v UV delu spektra. Za razliko od pravkar omenjene 
raziskave z navadnim prosom so bile pri ječmenu razlike v odbojnih spektrih med 
različnimi obravnavanji posledica različne vsebnosti Si in tudi Ca v listih. Odbojnost 
listov je bila namreč negativno povezana z vsebnostjo Si v listih skozi celotni spekter, v 
primeru Ca pa smo negativno razmerje med odbojnostjo in vsebnostjo Ca v listih opazili 
samo za vijolično in modro območje spektra. Ključno vlogo pri tem so najverjetneje igrale 
okremenjene strukture na površini listov, kot so kutikula in bodičke (Klančnik in sod., 
2014a, 2014b). Tudi v raziskavi z ječmenom in piro je bila vsebnost fitolitov in skupnega 
Si v listih ječmena povezana z optičnimi lastnostmi teh listov, medtem ko pri piri te 
povezave nismo ugotovili. V naši drugi raziskavi z navadnim prosom so različne 
vsebnosti elementov v listih vplivale na optične lastnosti teh listov, saj je bila odbojnost 
sevanja v UV delu spektra pozitivno povezana z vsebnostjo Si v listih, odbojnost sevanja 
v vidnem delu spektra pa negativno z vsebnostjo Ca v listih. Povezavo med optičnimi 
lastnostmi listov in Si so dokazali že Klančnik in sod. (2014a, 2014b). Kalcij lahko 
najdemo v citoplazmi in vakuolah, deloma pa tudi v celičnih stenah, vezanega na pektine. 
V znatnih količinah se lahko pojavlja tudi v obliki CaCO3 (Kinzel, 1989). Za karbonatne 
minerale so značilni enakomerni vzorci odbojnosti sevanja pri valovnih dolžinah < 1600 
nm. Prisotnost kovinskih kationov, kot na primer Fe, lahko znatno zmanjša odbojnost 
listov pri valovnih dolžinah < 700 nm (Gaffey, 1986). Takšna sposobnost gospodarjenja 
s sončno energijo rastlinam prinaša veliko koristi, saj po eni strani preprečuje nastanek 
poškodb zaradi kratkovalovnega UV sevanja, hkrati pa zagotavlja zadostno količino 
vidnega sevanja za proces fotosinteze. 
 
3.1.5.4   Vsebnost drugih elementov v listih 
 
Raziskava z ječmenom je pokazala pozitivno povezanost med vsebnostjo Si in Ca, S, P 
in Cl v listih, ne pa med Si in K. Tudi številni drugi raziskovalci so poročali o interakcijah 
med Si in Ca. Brackhage in sod. (2013) so ugotovili, da se vsebnost Ca v listih manjša z 
višanjem ravni Si. Povečana razpoložljivost Si omogoča nadomeščanje Ca kot 
strukturnega elementa z energetsko bolj učinkovitim Si, kar lahko predstavlja enega od 
možnih mehanizmov za preprečevanje stresa pri rastlinah. O negativni povezanosti Si in 
Ca so poročali tudi Klančnik in sod. (2014b) ter Golob in sod. (2017). Liang (1999) med 
Si in Ca ni odkril povezave, Mali in Aery (2008) pa sta med omenjenima elementoma 
ugotovila enak odnos, kot ga je podala naša raziskava z ječmenom. Greger in sod. (2018) 
so pokazali, da se z dodajanjem Si poveča privzem Mg, Ca, S, mangana in molibdena v 
rastline ter zmanjša privzem Fe, bakra (Cu) in cinka, medtem ko na privzem K, P, N, Cl 
in bora ni vpliva. Tubaña in Heckman (2015) sta ugotovila, da se količina PO4
3- ionov v 
talni raztopini povečuje z naraščanjem koncentracije H4SiO4. Schaller in sod. (2016) so 
pri rastlinah z mokrišč ugotovili pozitivno povezanost med Si in P. Podobno je Deren 
(1997) poročal o večji vsebnosti P v rastlinah po dodajanju Si. Kostic in sod. (2017) so 
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pokazali, da v primeru zakisanih tal zadostna razpoložljivost Si lahko olajša privzem P v 
rastline, saj se znatno poveča tako stopnja izločanja malata kot tudi citrata. Zadostna 
razpoložljivost Si v tleh lahko privede tudi do zmanjšane potrebe rastlin po P. Z 
dodajanjem Si se namreč ob pomanjkanju P v tleh pridelek rastlin poveča (Ma in 
Takahashi, 2002). Tudi v raziskavi z rušnato masnico smo zaznali pozitivno povezanost 
med vsebnostjo Si in S v listih. Lu in sod. (2019) so poročali o sinergističnem učinku Si 
in S v smislu blaženja stresa pri rižu zaradi povišanih koncentracij Cu. Pri rušnati masnici 
smo za razliko od ječmena močno pozitivno povezanost ugotovili tudi med vsebnostjo Si 
in K v listih. To bi bilo lahko povezano s pomembno vlogo K pri prenosu vode in hranil 
skozi rastlino preko ksilema (Prajapati in Modi, 2012). Vsebnost K v listih se je izmed 
vseh proučevanih elementov najbolj razlikovala med izbranimi rastišči, saj je znašala od 
1,0 do 2,9 % suhe snovi listov. Silicij zmanjšuje prepustnost celičnih membran in izboljša 
sposobnost rastlin za absorpcijo K, s čimer pomaga vzdrževati zadostno raven K v 
rastlinskih tkivih (Liang in sod., 1996). 
 
3.1.6   Druga opažanja 
 
V tem poglavju so zbrana nekatera opažanja iz raziskave z ječmenom in piro ter iz 
raziskave z rušnato masnico, ki niso vezana na prej obravnavane dejavnike, vendar so 
zanimiva in jih zato navajamo v nadaljevanju. V tem smislu so se v raziskavi z rušnato 
masnico številne funkcionalne poteze rastlin najverjetneje značilno razlikovale med 
proučevanimi skupinami rastlin na račun raznovrstnosti izbranih rastišč. Podobno so za 
rušnato masnico ugotovili tudi drugi raziskovalci (Téllez in sod., 1998). V naši raziskavi 
z rušnato masnico so se skupine rastlin med drugim zelo razlikovale v optičnih lastnostih 
listov in v vsebnosti proučevanih elementov v listih. Najbolj so izstopali listi rušnate 
masnice s podvisokogorskega vresišča, ki so imeli najdebelejše kutikule, največjo 
vsebnost UV-absorbirajočih snovi in najmanjšo odbojnost listov pri kratkih valovnih 
dolžinah. 
 
3.1.6.1   Morfološke lastnosti listov 
 
Pri piri so bile listne reže manj številčne in večje kot pri ječmenu, kar nakazuje na manj 
učinkovito gospodarjenje z vodo v primerjavi z ječmenom (Larcher, 2003). Boljše 
gospodarjenje z vodo na račun večje gostote listnih rež pri ječmenu je najverjetneje 
pozitivno vplivalo tudi na nalaganje Si v njegovih listih (Faisal in sod., 2012). O tem priča 
dejstvo, da se je pri ječmenu od vegetativne do reproduktivne faze vsebnost Si v listih 
skoraj podvojila, medtem ko pri piri do značilne spremembe ni prišlo. V raziskavi z 
rušnato masnico smo najdebelejše kutikule izmerili pri rastlinah s podvisokogorskega 
vresišča, kar bi bila lahko posledica višje intenzitete UV sevanja na tem rastišču zaradi 
višje nadmorske višine (Grammatikopoulos in sod., 1998). 
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3.1.6.2   Biokemijske lastnosti listov 
 
Pira se je pred možnimi negativnimi vplivi okoljskih dejavnikov domnevno ubranila s 
povečanjem vsebnosti antocianinov v listih tekom rastne sezone, vendar pa to povečanje 
na račun velike variabilnosti meritev ni bilo statistično značilno. Antocianini rastlinam 
zagotavljajo zaščito pred visoko intenziteto svetlobe in povečajo njihovo toleranco do 
številnih drugih stresnih dejavnikov (Gould, 2004). Tudi v listih ječmena se je tekom 
rastne sezone povečala vsebnost določenih barvil, in sicer UV-B–absorbirajočih snovi ter 
karotenoidov, ki absorbirajo v UV delu spektra in imajo podobno vlogo pri zaščiti rastlin 
kot antocianini (Demmig-Adams in Adams, 2002; Rozema in sod., 2002). Pri rušnati 
masnici bi podobno kot debelejšo kutikulo tudi večjo vsebnost UV-absorbirajočih snovi 
v listih rastlin s podvisokogorskega vresišča najverjetneje lahko pripisali višji intenziteti 
UV-B sevanja na tem rastišču zaradi višje nadmorske višine v primerjavi z drugimi 
rastišči. Intenziteta UV-B sevanja se vsakih 1000 m nadmorske višine poviša za 6 % 
(Caldwell in sod., 1980; Roblek in sod., 2008) oziroma do 20 % (Blumthaler in sod., 
1993). 
 
3.1.6.3   Optične lastnosti listov 
 
Pri piri smo v določenih spektralnih območjih zaznali statistično značilno zmanjšanje 
odboja sevanja v reproduktivni fazi glede na vegetativno fazo. To bi bilo lahko povezano 
s povečanjem vsebnosti fotosinteznih barvil in antocianinov v njenih listih skozi čas, ki 
pa ni doseglo statistične značilnosti zaradi velike variabilnosti med vzorci. Vpliv barvil 
na odbojne spektre so dokazali že številni raziskovalci (Slaton in sod., 2001; Baltzer in 
Thomas, 2005; Levizou in sod., 2005; Castro in Sanchez-Azofeifa, 2008; Klančnik in 
sod., 2014a, 2014b). Po drugi strani pa so barvila v listih prepustna za NIR del spektra 
sevanja, zato je delež odbitega sevanja v NIR območju odvisen predvsem od strukturnih 
značilnosti listov (Huete, 2004). V naši raziskavi se strukturne značilnosti listov pire od 
vegetativne do reproduktivne faze sicer niso značilno spremenile. V raziskavi z rušnato 
masnico smo z redundančno analizo (RDA) potrdili odvisnost odbojnih spektrov listov 
od vsebnosti barvil v listih, pri čemer so bili najpomembnejši klorofil a in b ter 
karotenoidi. RDA smo izvedli tudi za razlago odbojnih spektrov listov z morfološkimi 
lastnostmi listov in ugotovili, da je bila pri tem ključna gostota bodičk na zgornji 
povrhnjici listov ter debelina zgornje kutikule, kar smo potrdili tudi s Pearsonovo 
korelacijsko analizo. Najmanjšo odbojnost so kazali listi rušnate masnice s 
podvisokogorskega vresišča. Ti listi so imeli hkrati tudi najmanjšo gostoto bodičk, ki sicer 
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3.1.6.4   Vsebnost elementov v listih 
 
Tako listi ječmena kot pire so v reproduktivni fazi vsebovali več Ca kot v vegetativni fazi. 
Listi pire so sicer v primerjavi z ječmenom vsebovali statistično značilno manj Ca. Kalcij 
podobno kot Si sodeluje pri pršenju svetlobe (Gal in sod., 2012) in na ta način lahko 
ublaži škodljive učinke močne svetlobe ter nekaterih drugih stresnih dejavnikov. Najbolj 
očitne spremembe smo ugotovili za vsebnost K v listih, ki je bila značilno večja pri piri 
in se je tekom rastne sezone zmanjšala tako pri ječmenu kot pri piri. Kalij rastlinam nudi 
številne koristi, vključno z izboljšano odpornostjo proti suši in sposobnostjo obstanka 
oziroma njihovega vsesplošnega fitnesa (Cakmak, 2005; Wang in sod., 2013). Enak 
vzorec spreminjanja vsebnosti Ca in K v listih skozi rastno sezono, kot smo ga zasledili 
v naši raziskavi z ječmenom in piro, so ugotovili tudi Xiloyannis in sod. (2001). V naši 
raziskavi je vsebnost Si v listih ječmena v reproduktivni fazi znašala 2,1 %, kar pade 
ravno v sredino obsega vrednosti, ki jih za ječmen navajajo Hosseini in sod. (2011). 
Kolikor nam je znano, tovrstni podatki za piro do naše raziskave še niso obstajali. Pri 
pšenici, ki spada v isti rod kot pira (Gawlik-Dziki in sod., 2012), vsebnost Si v listih znaša 
okoli 1,4 % (Hosseini in sod., 2011), kar je v skladu z našimi meritvami pri piri. Naša 
raziskava je pokazala, da ima ječmen večji potencial za kopičenje Si kot pira, saj se je 
tekom rastne sezone vsebnost skupnega Si in fitolitov v listih statistično značilno 
povečala le pri ječmenu. To bi bilo lahko povezano z večjo prevodnostjo listnih rež pri 
ječmenu v primerjavi s piro, ki nadalje vpliva tudi na privzem Si (Faisal in sod., 2012). 
 
3.2   SKLEPI 
 
H1: Razpoložljivost vode ima večji vpliv na vsebnost Si ter nekaterih drugih elementov v 
listih izbranih C3 žit v primerjavi s C4 žiti. 
 
Vsebnost elementov v listih je bila tako pri ječmenu s fotosintezo C3 kot tudi navadnem 
prosu s fotosintezo C4 odvisna od razpoložljivosti vode. Pri obeh vrstah se je ob 
pomanjkanju vode statistično značilno zmanjšala vsebnost Si, P, S in Ca v listih, pri 
ječmenu tudi vsebnost Cl v listih. Pri navadnem prosu se je ob večjem pomanjkanju vode 
vsebnost Cl in K v listih celo povečala. Izrazitejše razlike med obravnavanji in s tem večjo 
občutljivost na sušo je pokazal ječmen s fotosintezo C3. V obravnavanjih z zadostno 
razpoložljivostjo vode je bila vsebnost Si v listih ječmena večja v primerjavi z navadnim 
prosom, medtem ko je bila vsaj v razmerah zmernega pomanjkanja vode večja pri 
navadnem prosu na račun večjega upada pri ječmenu. Vsebnost Si v listih ječmena je bila 
namreč ob zmanjšani razpoložljivosti vode kar za polovico manjša glede na kontrolno 
obravnavanje, kar bi lahko vplivalo na njihovo vitalnost. Glede na meritve fotokemične 
učinkovitosti FSII pomanjkanje vode ni predstavljalo dodatnega stresa ne za navadno 
proso in ne za ječmen. Očitno imata torej obe vrsti učinkovite mehanizme za 
premagovanje stresa zaradi pomanjkanja vode in sta tako primerni za gojenje v današnjem 
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vedno bolj nepredvidljivem in spremenljivem okolju. Nizke izmerjene vrednosti 
fotokemične učinkovitosti FSII pri navadnem prosu so bile najverjetneje odraz 
opoldanske depresije, saj so meritve potekale v opoldanskem času, ob zelo sončnih in 
vročih dnevih, poleg tega pa značilnih razlik med obravnavanji ni bilo tudi ob večjem 
pomanjkanju vode. Navadno proso s fotosintezo C4 je tako pokazalo izredno toleranco do 
pomanjkanja vode, visokih temperatur in UV sevanja. Načini, s katerimi je navadno proso 
kljubovalo večjemu pomanjkanju vode, so bili učinkovito gospodarjenje z vodo in 
svetlobo, zmanjšanje biomase listov, ohranjanje enakega obsega koreninskega sistema ne 
glede na razpoložljivost vode in povečanje vsebnosti K v listih, ki pomaga pri blaženju 
negativnih učinkov suše. Prvo hipotezo lahko sprejmemo. 
 
H2: Naravno UV sevanje ublaži škodljive učinke zmanjšane razpoložljivosti vode na 
nekatere strukturne in funkcionalne poteze izbranih trav. 
 
Listi ječmena, ki so rastli ob prisotnosti naravnega UV sevanja, so bili debelejši in so 
imeli značilno debelejšo kutikulo, kar pomeni manjšo izgubo vode skozi kutikulo in s tem 
prednost ob pomanjkanju vode. Še en pozitiven učinek naravnega UV sevanja, ki prav 
tako pomaga rastlinam pri premagovanju suše, je bila manjša gostota listnih rež pri listih 
ječmena in navadnega prosa. Pri navadnem prosu je naravno UV sevanje v sušnih 
razmerah spodbudilo tudi sintezo zaščitnih UV-absorbirajočih snovi. Le pri ječmenu smo 
opazili, da je naravno UV sevanje nekoliko omililo omejevanje privzema Si v rastline ob 
pomanjkanju vode, ki je med drugim pomemben tudi za boljše uspevanje rastlin v sušnih 
razmerah. Vendar pa ta pozitiven učinek naravnega UV sevanja ob pomanjkanju vode ni 
bil statistično značilen zaradi velike variabilnosti vzorcev. Naravno UV sevanje je 
pripomoglo k izražanju določenih potez, ki pomagajo rastlinam pri premagovanju suše, a 
ne v povezavi s privzemom elementov v rastline. Tudi našo drugo hipotezo torej lahko 
sprejmemo. 
 
H3: Elementna sestava tal vpliva na vsebnost Si v listih izbranih trav. 
 
V raziskavi z ječmenom je bila vsebnost Si v listih pozitivno povezana z ravnijo rastlinam 
dostopnega Si v tleh, oba parametra pa sta bila pozitivno povezana z ravnijo vlažnosti tal. 
Rastišča rušnate masnice so se zelo razlikovala glede strukture in značilnosti tal, kar se je 
odražalo v značilnih razlikah v proučevanih strukturnih in funkcionalnih potezah rastlin 
z različnih rastišč, med drugim tudi v elementni sestavi listov. Izbrana štiri rastišča rušnate 
masnice bi glede na vsebnost Si v listih in tip podlage lahko uvrstili v dve skupini. Manj 
Si so vsebovali listi rastlin, nabranih na karbonatnih tleh (poplavna ravnica reke in 
presihajoče jezero), več pa listi rastlin, ki so uspevale na vulkanskih kamninah 
(podvisokogorsko vresišče in zgornjesredogorski gozdni rob). Kljub nizkemu pH-ju tal 
so listi rastlin s podvisokogorskega vresišča vsebovali relativno veliko Si. To bi bilo lahko 
povezano z velikim deležem organske snovi na tem rastišču, kar pomeni boljšo poljsko 
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kapaciteto tal za vodo in s tem izboljšano preskrbo rastlin z vodo, ki je ključna za nemoten 
privzem Si v rastline. Vsebnost skupnega Si v tleh in raven rastlinam dostopnega Si v tleh 
sta pokazali veliko variabilnost med rastišči. Nasprotno od pričakovanega smo največjo 
vsebnost skupnega Si v tleh izmerili v tleh s presihajočega jezera, ki se nahajajo na 
karbonatnih kamninah, najmanj pa v tleh s podvisokogorskega vresišča, ki ležijo na 
vulkanskih kamninah. Velika vsebnost skupnega Si v tleh s presihajočega jezera bi bila 
lahko posledica usedanja ostankov s Si bogatih diatomej iz presihajočega jezera, ki 
predstavljajo pomemben del združbe jezera v času, ko je vode dovolj. Nizke izmerjene 
vrednosti tega parametra na podvisokogorskem vresišču bi bile lahko vezane na nizek pH 
tal na tem rastišču. Parametri Si so pokazali veliko variabilnost med rastišči rušnate 
masnice, zato v tej raziskavi nismo odkrili ne povezave med vsebnostjo Si v listih in 
ravnijo rastlinam dostopnega Si v tleh, ne med vsebnostjo Si v listih in skupnim Si v tleh. 
Odsotnost povezave med vsebnostjo Si v listih in ravnijo rastlinam dostopnega Si v tleh 
v raziskavi z rušnato masnico bi bila lahko posledica izbora neustrezne metode in 
ekstrakcijskega medija za določanje ravni rastlinam dostopnega Si v tleh, lahko pa bi šlo 
tudi za rezultat spreminjanja ravni rastlinam dostopnega Si v tleh tekom sezone na račun 
vpliva različnih okoljskih dejavnikov. Za bolj natančno oceno tega parametra bi meritve 
morali izvajati večkrat tekom sezone, predvsem na lokacijah s spreminjajočim se vodnim 
režimom. Glede na vse ugotovljeno lahko sklepamo, da pomembnejšo vlogo pri privzemu 
Si v rastline igra dostopnost vode in v manjši meri tip podlage. To hipotezo lahko le delno 
sprejmemo. 
 
H4: Vsebnost Si v listih vpliva na nekatere strukturne in funkcionalne poteze izbranih 
trav. 
 
Marsikatere proučevane poteze izbranih vrst trav so pokazale povezanost z vsebnostjo Si 
v listih. Pri ječmenu je bila z njo pozitivno povezana vsebnost Ca, S, P in Cl v listih, kar 
kaže na vlogo Si pri uravnavanju privzema drugih pomembnih hranil. Tudi pri rušnati 
masnici smo zaznali pozitivno povezanost med Si in S, ki skupaj lahko blažita negativne 
učinke stresa, poleg tega pa še med Si in K, kar je pomembno za prenos vode in hranil po 
rastlini. Močno odvisnost od vsebnosti Si v listih so pokazale tudi optične lastnosti listov. 
Pri ječmenu smo v prvi raziskavi odkrili negativno povezanost z odbitim sevanjem skozi 
celotni spekter, v drugi raziskavi pa je bila omenjena povezava pozitivna, pri čemer je 
enak odnos veljal tako za skupni Si v listih kot za Si, vezan v fitolitih. Pri navadnem prosu 
je bila odbojnost sevanja pozitivno povezana z vsebnostjo Si v listih le v UV delu spektra. 
Listi ječmena so v določenih spektralnih območjih pokazali tudi negativno povezanost 
med deležem prepuščenega sevanja skozi liste in vsebnostjo skupnega Si ter fitolitov v 
listih. Preko vpliva na optične lastnosti listov Si rastlinam nudi zaščito pred možnimi 
škodljivimi učinki kratkovalovnega UV sevanja in omogoča optimiziacijo učinkovitosti 
rabe svetlobe, saj zagotavlja zadostno količino vidne svetlobe za proces fotosinteze. 
Vsebnost skupnega Si in fitolitov v listih ječmena je značilno pozitivno vplivala še na 
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sintezo zaščitnih UV-B–absorbirajočih snovi v listih in na gostoto bodičk na njihovi 
površini. Tudi v raziskavi z rušnato masnico smo odkrili določene povezave med Si in 
proučevanimi potezami rastlin. V tem primeru je sicer šlo za pozitivno povezanost med 
ravnijo rastlinam dostopnega Si v tleh in okremenjenimi strukturami na povrhnjici listov 
(kutikula in bodičke), ki igrajo ključno vlogo pri oblikovanju optičnih lastnosti listov. Te 
nadalje vplivajo na energetsko bilanco rastlin, kar pa ponovno kaže na vpliv Si na fitnes 
rastlin. Četrto hipotezo tako lahko sprejmemo. 
 
H5: Vsebnost Si v listih je vrstno specifična in se poveča tekom rastne sezone. 
 
V primerjalni raziskavi med ječmenom in piro je povprečna vsebnost skupnega Si v 
nerazvitih in popolnoma razvitih listih ječmena znašala 1,6 %, pri piri pa 1,4 %. Za 
povprečno vsebnost v fitolitih vezanega Si v nerazvitih in popolnoma razvitih listih smo 
pri ječmenu izmerili vrednost 1 %, pri piri pa 0,7 %. Pri ječmenu se je vsebnost skupnega 
Si in fitolitov v listih statistično značilno povečala od vegetativne do reproduktivne faze, 
medtem ko je pira v vegetativni fazi v primerjavi z ječmenom v svojih listih sicer 
nakopičila več Si, a nato do reproduktivne faze ni več značilno povečala njegove 
vsebnosti v listih. Stopnja nalaganja Si v liste se očitno razlikuje med vrstami in med 
posameznimi fazami življenjskega cikla rastlin. To se lahko odraža tudi v različni stopnji 
občutljivosti vrst in rastlin iste vrste v posameznih fazah življenjskega cikla na različne 
stresne dejavnike, saj Si rastlinam pomaga pri premagovanju stresnih razmer v okolju. 
Večja stopnja nalaganja Si v liste pri ječmenu bi bila lahko povezana z boljšim načinom 
gospodarjenja te vrste z vodo v primerjavi s piro na račun večje gostote manjših listnih 
rež in večje prevodnosti listnih rež. Tudi zadnjo hipotezo lahko v celoti sprejmemo. 
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4  POVZETEK (SUMMARY) 
 
4.1  POVZETEK 
 
Zaradi podnebnih sprememb se pogosto soočamo s skrajnimi vremenskimi dogodki, med 
drugim s hudimi sušami, občasnimi močnimi padavinami in presežnimi ravnmi UV 
sevanja. Vse te okoliščine vodijo v zmanjšanje pridelka poljščin, saj negativno vplivajo 
na mnoge strukturne in funkcionalne poteze rastlin in ovirajo privzem hranil v rastline. 
Vedno pomembnejše tako postajajo bolj trdožive poljščine, ki so odporne proti suši in 
imajo manjšo potrebo po hranilih. UV sevanje je do določene mere za rastline koristno, 
saj je pomemben evolucijski in okoljski dejavnik, ključen za njihovo normalno rast in 
razvoj, poleg tega pa lahko poveča tudi njihovo odpornost proti suši. Z današnjim široko 
razširjenim gojenjem v razmerah z zmanjšanim UV sevanjem lahko poljščine postanejo 
bolj občutljive na pomanjkanje vode in druge stresne dejavnike. Kot zelo koristen element 
za rastline pri premagovanju mnogih abiotskih in biotskih stresnih dejavnikov, med 
drugim suše in povečanega UV sevanja, se je izkazal Si, ki zaseda drugo mesto med 
elementi po zastopanosti v tleh. Pomemben je za uspevanje vseh rastlin, ključno vlogo pa 
igra predvsem pri travah, ki spadajo med akumulatorje Si in hkrati predstavljajo 
pomemben vir naše prehrane. Njegov pomen za kmetijstvo ob današnjem hitrem 
slabšanju razmer za gojenje postaja vse večji, saj kar sedem od desetih najpogosteje 
gojenih poljščin na svetu spada med akumulatorje Si. 
 
Večina raziskav o Si v rastlinah obravnava le rastline s fotosintezo C3, zato nas je 
zanimalo, kako razpoložljivost vode vpliva na privzem Si tako pri vrstah trav s fotosintezo 
C3 kot tudi fotosintezo C4. Za slednje je značilna večja učinkovitost rabe vode, kar jim 
omogoča boljše uspevanje v sušnih razmerah. Silicij blaži negativne učinke mnogih 
stresnih dejavnikov, njegov privzem pa je odvisen od razpoložljivosti vode, zato smo 
predvidevali, da bodo zaradi motenega privzema Si ob pomanjkanju vode v številnih 
pogledih bolj oškodovane vrste s fotosintezo C3. Proučiti smo želeli tudi učinek naravne 
in znižane ravni UV sevanja na privzem Si in uspevanje rastlin ob zmanjšani 
razpoložljivosti vode. Glede na predhodno dokazane pozitivne učinke naravnega UV 
sevanja smo pričakovali, da bo naravno UV sevanje omililo negativne vplive 
pomanjkanja vode na rastline. Ker je stopnja nalaganja Si v rastlinah odvisna tudi od 
njegove razpoložljivosti v tleh, smo želeli ovrednotiti vsebnost Si v listih rastlin iste vrste 
z različnih rastišč v naravi. Primerjati smo želeli tudi vsebnost Si v listih trav različnih 
vrst med različnimi razvojnimi fazami, saj se njegova vsebnost v rastlinah razlikuje med 
vrstami in tudi znotraj vrst ter se v splošnem povečuje tekom življenja rastlin. Silicij 
vpliva na številne strukturne in funkcionalne poteze rastlin in jim s tem pomaga pri 
preživetju stresnih razmer. S tega vidika nas je zanimalo, kakšen je vpliv različne 
vsebnosti Si v listih na nekatere morfološke, biokemijske, optične in fiziološke lastnosti 
listov v različnih razmerah. Proučevanje teh lastnosti rastlin v luči fenotipske plastičnosti 
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je pomembno v širšem pogledu, saj na podlagi njih lahko dokaj enostavno in zanesljivo 
ocenjujemo uspešnost rastlin pri spopadanju s prihodnjimi podnebnimi spremembami. 
 
Za naše raziskave smo izbrali tri gojene vrste za namen proučevanja vpliva 
razpoložljivosti vode in ravni UV sevanja ter eno vrsto z več naravnih rastišč za 
proučevanje vpliva sestave tal na izbrane parametre. Ječmen, navadno proso in pira so 
vrste, ki z mnogih vidikov kažejo velik potencial za zagotavljanje učinkovite preskrbe s 
kakovostno hrano v prihodnosti. Za primerjavo med vrstami s fotosintezo C3 in C4 smo 
se osredotočili na ječmen kot predstavnika s fotosintezo C3 in navadno proso kot 
predstavnika s fotosintezo C4, razlike med različnimi razvojnimi fazami pa smo proučili 
pri ječmenu in piri. Vrsto z naravnih rastišč je predstavljala rušnata masnica, ki je zaradi 
velike fenotipske plastičnosti zelo primerna za raziskovanje znotrajvrstne variabilnosti. 
V raziskavah z gojenimi vrstami smo tekom poskusov spremljali fiziološke odzive rastlin 
(prevodnost listnih rež in fotokemična učinkovitost FSII) ter določene okoljske dejavnike 
(vlažnost in temperatura tal, intenziteta PAR in UV-B). Po zaključku poskusov smo 
proučili še morfološke (prečni prerezi listov in odtisi povrhnjic), biokemijske (klorofili, 
karotenoidi, antocianini in UV-absorbirajoče snovi) ter optične lastnosti listov (odbojnost 
v območju valovnih dolžin od 290 do 880 nm in presevnost v območju valovnih dolžin 
od 290 do 800 nm) in ovrednotili vsebnost izbranih elementov v listih in tleh (Si, P, S, 
Cl, K, Ca), raven rastlinam dostopnega Si v tleh ter določili sestavo tal. Pri navadnem 
prosu smo ocenili tudi biomaso rastlin in relativno vsebnost vode v listih, v raziskavi z 
ječmenom in piro pa poleg vsebnosti skupnega Si v listih še vsebnost v fitolitih vezanega 
Si v listih. V raziskavi z rušnato masnico smo ovrednotili le parametre, ki smo jih pri 
gojenih vrstah analizirali po končanih poskusih. 
 
Razpoložljivost vode je imela večji vpliv na rastline ječmena kot na rastline navadnega 
prosa. Pri navadnem prosu namreč tudi ob večjem pomanjkanju vode izrazitih sprememb 
pri večini merjenih parametrov nismo ugotovili, medtem ko je bil učinek pomanjkanja 
vode v primeru ječmena zaznaven na mnogih parametrih. Ječmenovi listi so imeli ob 
pomanjkanju vode tanjše kutikule, debelejše povrhnjice, manjšo SLA in so vsebovali več 
antocianinov. Pri teh listih smo izmerili tudi večjo odbojnost v vidnem in NIR delu 
spektra ter manjšo prevodnost listnih rež. Ta se je pri navadnem prosu značilno zmanjšala 
šele ob večjem pomanjkanju vode. Pri listih navadnega prosa je bila odbojnost sevanja 
večja pri zadostni razpoložljivosti vode, a le v UV ter vijoličnem delu spektra. Pri 
navadnem prosu smo ocenjevali tudi biomaso rastlin in ob pomanjkanju vode izmerili 
značilno manjšo biomaso vitalnih listov. Pri ječmenu je pomanjkanje vode značilno 
vplivalo tudi na elementno sestavo listov, saj se je ob suši statistično značilno zmanjšal 
privzem vseh elementov, razen K. Izmed vseh proučevanih elementov je bil ob 
pomanjkanju vode najbolj omejen prav privzem Si. Vsebnost elementov v listih je 
pokazala veliko odvisnost od razpoložljivosti vode, saj je pomanjkanje vode tudi pri 
navadnem prosu značilno negativno vplivalo na privzem nekaterih elementov. Vendar pa 
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so bile razlike med obravnavanji pri navadnem prosu manjše, kar kaže na večjo 
občutljivost ječmena. Kljub vsem opaženim negativnim učinkom pomanjkanja vode 
nobena od obeh vrst ni kazala dodatnega stresa zaradi pomanjkanja vode, saj se izmerjene 
vrednosti fotokemične učinkovitosti FSII med obravnavanji večinoma niso značilno 
razlikovale. Očitno imata obe vrsti učinkovite mehanizme za premagovanje stresa in sta 
primerni za gojenje v današnjih spremenljivih razmerah. Navadno proso je z uspešnim 
kljubovanjem tudi večjemu pomanjkanju vode pokazalo izredno toleranco do 
pomanjkanja vode, ki je posledica učinkovitega gospodarjenja z vodo in svetlobo, 
zmanjšanja biomase listov, ohranjanja enake biomase korenin tudi ob pomanjkanju vode 
ter povečanja vsebnosti K v listih. 
 
Raven UV sevanja je vplivala na nekatere proučevane funkcionalne poteze listov ječmena 
in navadnega prosa. Listi ječmena so bili ob znižani ravni UV sevanja tanjši, prav tako 
njihove kutikule. Imeli so manjšo gostoto bodičk ter večjo vsebnost klorofila a in 
karotenoidov, hkrati pa se je povečala tudi njihova odbojnost v UV-B delu spektra. Tako 
pri listih ječmena kot tudi navadnega prosa se je ob znižani ravni UV sevanja povečala 
gostota listnih rež. Znižana raven UV sevanja je povečala privzem Si, P in S v liste 
navadnega prosa, medtem ko je naravno UV sevanje v kombinaciji z zmanjšano 
razpoložljivostjo vode omogočilo večjo sintezo zaščitnih UV-absorbirajočih snovi v teh 
listih. Interakcija med naravnim UV sevanjem in razpoložljivostjo vode je značilno 
vplivala tudi na privzem Ca v liste navadnega prosa. Pri ječmenu smo opazili manjši 
blažilni učinek naravnega UV sevanja na sicer močno omejen privzem Si ob pomanjkanju 
vode, ki pa ni bil statistično značilen. Ravno obraten učinek smo zaznali v primeru 
privzema P v liste ječmena. 
 
Elementna sestava tal je na vsebnost elementov v listih značilno vplivala le v določenih 
primerih. Pri ječmenu je bila vsebnost Si v listih pozitivno povezana z ravnijo rastlinam 
dostopnega Si v tleh, oba omenjena parametra pa sta bila pozitivno povezana z vlažnostjo 
tal. Struktura tal v raziskavi z rušnato masnico se je med rastišči na dveh tipih podlage 
zelo razlikovala, kar je bila posledica velike variabilnosti teh rastišč. Ta se je odražala 
tudi v izrazitih razlikah v številnih funkcionalnih potezah listov rušnate masnice, v 
vsebnosti skupnega Si v tleh, ravni rastlinam dostopnega Si v tleh ter nazadnje tudi v 
vsebnosti Si v listih teh rastlin, pri čemer povezanosti med obravnavanimi parametri Si 
nismo našli. Na vsebnost Si v listih očitno torej bolj vpliva razpoložljivost vode kot tip 
podlage. Natančnejši vpogled v raven rastlinam dostopnega Si v tleh bi lahko dobili s 
pogostejšimi meritvami tega spreminjajočega se parametra tekom rastne sezone, kar bi 
mogoče razkrilo tudi njegov nadaljnji vpliv na vsebnost Si v listih rušnate masnice. Po 
drugi strani je bila z ravnijo rastlinam dostopnega Si v tleh negativno povezana debelina 
okremenjenih kutikul listov, pozitivno pa gostota okremenjenih bodičk zgornje 
povrhnjice ter vsebnost P in Ca v listih. Vse to je lahko posreden pokazatelj vpliva Si na 
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fitnes rastlin. Vsebnost Ca v listih je bila močno pozitivno povezana tudi z vsebnostjo 
skupnega Ca v tleh. 
 
Vsebnost Si v listih je vplivala predvsem na optične lastnosti listov, kar se je v največji 
meri izrazilo pri ječmenu. Med vsebnostjo Si v listih ječmena in njihovo odbojnostjo 
skozi celotni spekter smo v prvi od naših raziskav zaznali negativno, v drugi pa pozitivno 
povezanost, kar je veljalo tako za skupni Si v listih kot za Si, vezan v fitolitih. Tudi pri 
navadnem prosu je bila povezanost med odbojnostjo listov in vsebnostjo Si v listih 
pozitivna, a le za UV del spektra. Na optične lastnosti listov je tako pri ječmenu kot pri 
navadnem prosu v manjši meri vplivala tudi vsebnost Ca v listih. Pri prvem je ta negativno 
vplivala na odbojnost listov le v vijoličnem in modrem delu spektra, pri drugem pa skozi 
celotni spekter. Listi ječmena so pokazali tudi negativno povezanost med presevnostjo 
listov v določenih delih spektra ter skupnim in v fitolitih vezanim Si v listih. Slednja 
parametra sta poleg tega pri ječmenu pokazala še močno pozitivno povezanost z 
vsebnostjo UV-absorbirajočih snovi in gostoto bodičk. Vsebnost Si v listih je značilno 
vplivala tudi na vsebnost nekaterih drugih proučevanih elementov v listih. Pri ječmenu 
smo ugotovili pozitivno povezanost vsebnosti Ca, S, P in Cl z vsebnostjo Si v listih, pri 
rušnati masnici pa smo enak odnos odkrili med Si in S ter Si in K. Na spremembe v 
nekaterih proučevanih funkcionalnih potezah listov so vplivale tudi druge funkcionalne 
poteze listov, pri čemer so bili določeni učinki lahko posredno povezani tudi z vsebnostjo 
Si v listih. Listi pire so imeli v primerjavi z ječmenom manjšo prevodnost listnih rež, ki 
so bile večje in manj številčne. V reproduktivni fazi so vsebovali sicer neznačilno, a 
vseeno opazno več antocianinov kot v vegetativni fazi, medtem ko se je v ječmenovih 
listih tekom rastne sezone povečala vsebnost UV-B–absorbirajočih snovi in 
karotenoidov. Odbojnost listov navadnega prosa v UV delu spektra je bila v naši prvi 
raziskavi s to vrsto negativno povezana z debelino okremenjene zgornje kutikule ter 
vsebnostjo UV-absorbirajočih snovi. Listi pire so imeli v reproduktivni fazi značilno 
manjšo odbojnost kot v vegetativni fazi. V raziskavi z rušnato masnico so najbolj izstopali 
listi s podvisokogorskega vresišča, ki so vsebovali največ UV-absorbirajočih snovi, imeli 
najdebelejše kutikule, najmanjšo gostoto bodičk in pokazali najmanjšo odbojnost pri 
kratkih valovnih dolžinah. RDA je pokazala odvisnost odbojnih spektrov listov rušnate 
masnice od vsebnosti klorofila a in b ter karotenoidov v listih, pomembne pa so bile tudi 
okremenjene strukture zgornje povrhnjice, in sicer gostota bodičk ter debelina kutikule. 
 
Ječmen in pira sta se značilno razlikovala glede vsebnosti večine proučevanih elementov 
v listih. Listi obeh vrst so v reproduktivni fazi vsebovali več Ca kot v vegetativni fazi, 
medtem ko smo za K opazili ravno obratno. Pri ječmenu smo v nasprotju s piro od 
vegetativne do reproduktivne faze opazili izredno povečanje vsebnosti tako skupnega Si 
v listih kot Si, vezanega v fitolitih, kar se je skladalo z značilnim povečanjem gostote 
okremenjenih bodičk tekom rastne sezone le pri ječmenu. Pira je večino Si nakopičila že 
v vegetativni fazi, zato ga je v tej fazi vsebovala celo več kot ječmen. Ječmen je pokazal 
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večji potencial za kopičenje Si skozi čas kot pira, zaradi česar je v reproduktivni fazi 
domnevno manj občutljiv na različne stresne dejavnike kot pira. 
 
Kot smo predvidevali, je bil negativen učinek pomanjkanja vode na uspevanje rastlin 
večji pri ječmenu s fotosintezo C3 kot pri navadnem prosu s fotosintezo C4, kar je zelo 
dobro odsevala vsebnost elementov v listih, predvsem Si. Naravno UV sevanje je sicer 
prispevalo k izražanju določenih lastnosti, ki rastlinam olajšajo preživetje ob 
pomanjkanju vode, a ni imelo značilnega vpliva na privzem elementov v rastline. 
Ugotovili smo, da na vsebnost elementov v listih bolj kot sestava tal vpliva razpoložljivost 
vode. Vsebnost Si v listih je pomembno vplivala na nekatere funkcionalne poteze listov, 
predvsem na optične lastnosti listov in vsebnost nekaterih elementov v listih, kar kaže na 
pomembno vlogo Si pri oblikovanju strategij preživetja rastlin. Vsebnost Si v rastlinah se 
razlikuje tako med vrstami kot tudi med različnimi fazami življenjskega cikla rastlin. 
 
Kot že mnoge predhodne raziskave smo tudi v tem doktorskem delu dokazali izjemen 
pomen Si za rastline, ki preko vpliva na številne strukturne in funkcionalne poteze rastlin 
kroji njihovo energetsko in vodno bilanco. Največjo dodano vrednost tega doktorskega 
dela za znanost pa zagotovo predstavlja primerjava odziva žit s fotosintezo C3 in C4, 
predvsem v smislu elementne sestave listov, na dva ključna naravna dejavnika za 
uspevanje rastlin hkrati, in sicer razpoložljivost vode ter naravno UV sevanje. Kot 
najpomembnejši dejavnik za privzem Si v rastline se je izkazala razpoložljivost vode. 
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4.2  SUMMARY 
 
Due to climate change, extreme weather events are becoming more and more frequent, 
including severe droughts, occasional heavy rainfalls, and excessive UV radiation levels. 
All these circumstances lead to a considerable decrease in crop yield, as they adversely 
affect many plant structural and functional traits, and impede nutrient uptake into plants. 
As a result, more resilient drought-resistant crops with a low nutrient demand are 
becoming increasingly important. To some extent, UV radiation is beneficial for plants, 
as it is an important evolutionary and environmental factor, crucial for their normal 
growth and development. In addition, it may also increase their resistance to drought. 
With today's widespread cultivation under conditions of reduced UV radiation, crops can 
become more sensitive to water shortage and other stress factors. Si, which is the second 
most abundant element in soil, has proved to be a very beneficial element for plants, as it 
helps them to overcome many abiotic and biotic stress factors, including drought and 
increased UV radiation. It is crucial for successful growth of all plants, but plays an 
especially important role in grasses, which are regarded as Si accumulators and at the 
same time represent an important source of our nutrition. With the rapid deterioration of 
conditions for cultivation that we are facing today, the importance of Si for agriculture is 
growing, especially if we take into account that seven of the ten most cultivated crops in 
the world are Si accumulators. 
 
Most studies on Si in plants only address C3 plants, so we were interested in how water 
availability affects Si uptake in both C3 and C4 grass species. The latter are characterised 
by higher water-use efficiency, which enables them to thrive better in dry conditions. 
Silicon mitigates negative effects of many stress factors, and its uptake depends on water 
availability. Therefore, we predicted that in many aspects, C3 species would suffer more 
damage due to water shortage because of impaired Si uptake. We also wanted to study 
the effect of ambient and reduced UV radiation on Si uptake and plant performance under 
water shortage. Based on the previously proven positive effects of ambient UV radiation, 
we expected that ambient UV radiation would mitigate the negative effects of water 
shortage on plants. Since the rate of Si loading in plants also depends on Si availability 
in the soil, we wanted to evaluate leaf Si content in plants of the same species, but from 
different natural habitats. We also wanted to compare leaf Si content of different grass 
species during different developmental stages, since Si content in plants differs between 
species as well as within species, and generally increases during plants' lifetime. Silicon 
affects many plant structural and functional traits, helping them to survive stressful 
conditions. From this point of view, we were interested in how different leaf Si content 
affects leaf morphological, biochemical, optical, and physiological properties under 
different conditions. Studying these plant functional traits in the light of phenotypic 
plasticity is important in a broader perspective, as they allow us to relatively easy and 
reliably evaluate the success of plants in coping with future climate change. 
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Three crop species were selected for the purpose of studying the effects of water 
availability and UV levels, and one species from several natural habitats was chosen for 
studying the influence of soil structure on selected parameters. Barley, proso millet, and 
spelt are very promising species, showing great potential in many respects to ensure 
efficient supply of quality food in the future. To compare grasses with C3 and C4 
photosynthesis, we focused on barley as a C3 and proso millet as a C4 species, while 
differences between different developmental stages were examined in barley and spelt. 
Tufted hairgrass was chosen as a species from natural habitats, which is well-suited for 
exploring intraspecific variability due to its large phenotypic plasticity. During the 
experiments with crop species, physiological responses of the plants (stomatal 
conductance and photochemical efficiency of PSII) and certain environmental factors 
(soil moisture and soil temperature, intensity of PAR and UV-B) were monitored. After 
the experiments ended, leaf morphological (transverse leaf sections and epidermal 
impressions), biochemical (chlorophylls, carotenoids, anthocyanins, and UV-absorbing 
compounds), and optical properties (leaf reflectance from 290 to 880 nm and leaf 
transmittance from 290 to 800 nm), along with contents of selected elements in soil and 
leaves (Si, P, S, Cl, K, Ca), plant-available Si levels in the soil, and soil structure were 
determined. For proso millet, plant biomass and leaf relative water content were also 
determined, while in the study with barley and spelt, phytolith-bound Si in the leaves was 
assessed in addition to total Si in the leaves. In the study with tufted hairgrass, we only 
evaluated the parameters that were analysed after the experiments ended in the case of 
crop species. 
 
Water availability had a greater impact on barley than on proso millet. Namely, most of 
the measured parameters in proso millet didn't show marked changes even under severe 
water shortage, while the effect of water shortage was readily detectable on many 
parameters for barley. Barley leaves had thinner cuticles, thicker epidermises, lower SLA 
values, and higher anthocyanin contents under water shortage. These leaves also 
displayed higher reflectance in the visible and NIR regions of the spectrum under water 
shortage, and lower stomatal conductance values. In proso millet, the latter parameter 
only showed significantly lower values under severe water shortage. The reflectance of 
proso millet leaves was higher under sufficient water availability, but only in the UV and 
violet regions of the spectrum. In addition, we evaluated plant biomass in proso millet 
and measured significantly lower vital leaf biomass under water shortage. Water 
availability also had a significant impact on element composition of barley leaves, since 
the uptake of all the considered elements except K was significantly reduced during water 
shortage. Among all the studied elements, Si uptake was the most limited under water 
shortage. Leaf element contents appeared to be highly dependent on water availability, 
since water shortage negatively affected the uptake of some elements in proso millet as 
well. However, the differences between the treatments were smaller for proso millet, 
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indicating that barley is more sensitive. Despite all the negative effects of water shortage, 
neither of the two species displayed additional stress due to water shortage, as 
photochemical efficiency of PSII did not differ significantly between the treatments. Both 
species seem to possess effective mechanisms for overcoming stress and are suitable for 
cultivation in today's changing environment. On account of its successful growth even 
under severe water shortage, proso millet revealed extreme drought tolerance, which is a 
result of efficient water and light management, reduction of leaf biomass, maintenance of 
the same root biomass even under water shortage, and an increase in leaf K content. 
 
UV radiation level affected some of the studied leaf functional traits of barley and proso 
millet plants. Barley leaves were thinner under reduced UV radiation, as were their 
cuticles. These leaves also displayed lower stomata densities and higher contents of 
chlorophyll a and carotenoids, while their reflectance in the UV-B region of the spectrum 
was higher under reduced UV radiation. Stomata density increased under reduced UV 
radiation for both barley and proso millet leaves. Reduced UV radiation increased the 
uptake of Si, P, and S into proso millet leaves, while ambient UV radiation combined 
with water shortage resulted in higher production of the protective UV-absorbing 
compounds in these leaves. The interaction between ambient UV radiation and water 
availability also significantly affected Ca uptake into proso millet leaves. For barley, we 
observed a slight beneficial impact of ambient UV radiation on the otherwise severely 
limited Si uptake under water shortage. However, this effect was not statistically 
significant. Just the opposite effect was observed for P uptake into barley leaves. 
 
Soil element composition significantly affected leaf element contents in certain cases 
only. For barley, leaf Si content was positively related with plant-available Si level in the 
soil. In addition, both parameters were positively related with soil moisture. In the study 
with tufted hairgrass, soil structure varied greatly between the habitats on two substrate 
types, which was due to the high variability of these habitats. This variability was also 
reflected in marked differences in many leaf functional traits of tufted hairgrass plants, in 
total soil Si content, plant-available Si level in the soil, and finally in leaf Si content of 
these plants, wherein we did not observe any correlations between the considered Si 
parameters. Therefore, leaf Si content is apparently more affected by water availability 
than by substrate type. More accurate insights into plant-available Si levels in the soil 
could be obtained by more frequent measurements of this changing parameter during the 
growing season, which could also reveal its further impact on leaf Si content of tufted 
hairgrass plants. On the other hand, silicified cuticle thickness showed negative 
correlation with plant-available Si level in the soil, while silicified upper leaf surface 
prickle hair density along with leaf P and Ca contents were positively related with plant-
available Si level in the soil. All of these relations can imply indirect influence of Si on 
plant fitness. Leaf Ca content was also strongly positively related with total soil Ca 
content. 
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Leaf Si content mostly affected leaf optical properties, which was especially the case in 
barley. In the first study with barley, we observed negative correlation between leaf Si 
content and leaf reflectance throughout the whole spectrum, while in the second study, 
positive correlation with leaf reflectance was detected for both total and phytolith-bound 
Si in barley leaves. In addition, positive correlation between leaf reflectance and leaf Si 
content was also found in proso millet, but only in the UV regions of the spectrum. 
Moreover, to a lower extent, leaf optical properties were also affected by leaf Ca content 
in both barley and proso millet. In the former, leaf Ca content negatively affected leaf 
reflectance in the violet and blue regions of the spectrum only, while in the latter, this 
relation was seen throughout the spectrum. Barley also showed negative correlation 
between leaf transmittance in certain regions of the spectrum and both total and phytolith-
bound Si in the leaves. In barley, the latter two parameters also showed strong positive 
correlation with UV-absorbing compounds content and prickle hair density. Leaf Si 
content also significantly affected contents of some other studied elements in the leaves. 
Barley leaves showed positive correlation between Si and Ca, S, P, and Cl, while in tufted 
hairgrass, the same relationship was found between Si and S, and between Si and K. Some 
of the changes in the studied leaf functional traits were also influenced by other leaf 
functional traits, wherein some of these effects were also possibly indirectly related to 
leaf Si content. Spelt leaves had lower stomatal conductance in comparison to barley, 
which had larger and less numerous stomata. In the reproductive stage, spelt leaves 
contained insignificantly, but still notably, more anthocyanins than in the vegetative 
stage. In barley, on the other hand, UV-B–absorbing compounds and carotenoid contents 
in the leaves increased during the growing season. Our first study with proso millet 
displayed negative correlation between leaf reflectance in the UV regions of the spectrum, 
and silicified upper cuticle thickness as well as UV-absorbing compounds content. For 
spelt, we measured significantly lower leaf reflectance in the reproductive stage compared 
to the vegetative stage. In the study with tufted hairgrass, leaves from the alpine heath 
were the most prominent, displaying the highest UV-absorbing compounds contents, the 
thickest cuticles, the lowest prickle hair densities, and the lowest reflectance at short 
wavelengths. RDA revealed that leaf reflectance spectra depended on chlorophyll a and 
b, and carotenoid contents in tufted hairgrass leaves. Additionally, silicified structures of 
the upper epidermis, namely prickle hair density and cuticle thickness, were also revealed 
as significant. 
 
Barley and spelt differed significantly in terms of leaf contents for most of the studied 
elements. For both species, leaf Ca content was higher in the reproductive stage than in 
the vegetative stage, while just the opposite was observed for leaf K content. Barley 
showed a remarkable increase in contents of both total Si and phytolith-bound Si in the 
leaves, which was consistent with a significant increase in prickle hair density during the 
growing season only seen for barley. Spelt had accumulated most Si during the vegetative 
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stage already and therefore displayed higher leaf Si content in the vegetative stage than 
barley. However, barley showed greater potential for Si accumulation over time than 
spelt, which presumably accounts for its lower sensitivity to various stress factors in the 
reproductive stage in comparison to spelt. 
 
As predicted, the negative effect of water shortage on plant performance was greater for 
C3 barley than for C4 proso millet, which was clearly reflected in leaf contents of 
elements, especially Si. Ambient UV radiation contributed to the expression of certain 
leaf traits that help plants to survive water shortage. However, it did not have a significant 
effect on element uptake into plants. Water availability had a greater impact on leaf 
element contents than soil structure. Leaf Si content significantly affected some of the 
leaf functional traits, in particular leaf optical properties and contents of some elements 
in the leaves, suggesting that Si plays an important role in shaping plant survival 
strategies. Plant Si content differs between species as well as between different stages of 
the plant life cycle. 
 
Like many previous studies, this doctoral dissertation proved the exceptional importance 
of Si for plants, which, by influencing many structural and functional plant traits, shapes 
their energy and water balance. The greatest added value of this doctoral dissertation for 
science is certainly the comparison of the response of C3 and C4 cereals, especially in 
terms of leaf element composition, to two key natural factors for plant growth at the same 
time, namely water availability and ambient UV radiation. Water availability has proven 
to be the most important factor determining Si uptake into plants. 
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